


ARCHIV 


fiir 


Mikroskopische Anatomie 


I. Abteilung 
fiir vergleichende und experimentelle Histologie 
und Entwicklungsgeschichte 


Il. Abteilung 
fiir Zeugungs- und Vererbungslehre 


herausgegeben 
SP 


von 


O. HERTWIG wa W.WALDEYER 


in Berlin 


Achtundachtzigster Band 





Mit 7 Tafeln und 15 Textfiguren 





Bonn 1915 


Verlag von Friedrich Cohen 








Druck 
der Spamerschen 
Buchdruckerei in Leipzig 














Edouard van Beneden und der 
gegenwiirtige Stand der wichtigsten von ihm 
behandelten Probleme 


von 


Carl Rabl. 


Inhaltsverzeichnis. 


Seite 
Einleitung .. a ee oe ee ee ae a a ae de 5 
Verzeichnis der bien ssprochenen Arbeiten van pen edens . « « « 10 
I. Teil. 

I. Kapitel. Arbeiten iiber den Bau, die Reifung und die Be- 
fruchtung des Eies und tiber Zellteilung. . . . .... 15 
| a ee a ee 90 
I. Der Prioritatsstreit ait aon Boteniiee Guignard . ae 92 
II. Die Kontinuitaét oder Persistenz der Centrosomen . . . 94 

Ill. Die Kontinuitat oder Persistenz der Chromosomen (Theorie 
der Chromosomenindividualitat) . . . nee cee ee 

IV. Die wichtigsten neueren Hypothesen aber die Ongenieation 
_ der meee. « 6 : , ; er oe ae 109 

. Eigene | ntersuchungen ber die Reifung and Befruchtung 
ae DOONG Ck a a se ee eee sw wee oy 
ee ON a 2 ogy ae te am ees. a GiveDke = ee 
Il. Kapitel. Arbeiten iber Gregarinen . . .... .. =. 4189 
III. Kapitel. Arbeiten tber Dicyemiden ......... 441 
IV. Kapitel. Arbeiten tiber die Ascidien . . . i 6, ec oe 
V. Kapitel. Arbeiten tiber die Entwicklung der Suugetiere - 168 
Nachgelassene Arbeiten dariiber. . . . . . . . . . « «= 206 

Il. Teil. 

Einleitung und Termini technici 222 
Kritik der Theorie Hubrechts und Keibels 229 
dk Si we cee ca ab Bea Deus: en elS alae 
Keibel 245 
Pen 6. s 6k ew eo ee fe ee ae ee a a 
Grosser . ; 258 
Brachet Bie 2g eg ee Oe OS as Se Se eae SO se GS 259 
Die Cell-lineage -itaendiiaiati und ihre Grundlagen .. . 267 
Bedeutung der Furchung. . . oo a a 


Keimblatter, Organanlagen ne U ss Tr 
Bedeutung und Begriff der Gastrulation 
Promorphologie der Furchung. 


250362 











4 Inhaltsverzeichnis. 


Verhaltnis zwischen determinierter und nicht determinierter Fur- 
chung und Entwicklung tberhaupt 

Das Problem der Gastrulation der C ieptewhe r 

Ascidien 

Amphioxus 

Amphibien 

Amnioten 

Sauropsiden 

Eigene Untersuchungen iber H: .tteria 

Vogel . 

Saugetiere .  & At Seebet sets. 4 ; 

Eigene neue Untersuchungen tiber die Entwicklung des 
Kaninechens. . . ‘ — sir irae 

Uber Di- und Polyembeyonis ind we einer Erklarung 

Uber Entypie und Inversion. 


Bedeutung der Gastrulation fiir die Aufsti Meee eines Systems der 


Bilaterien 
Fafelerklarung. 


Seite 


408 


164 











Einleitung. 


(Am 28. April 1910 starb Edouard van Beneden. Wenige Tage 
darauf erhielt ich von Herrn Kollegen Nolf, den van Beneden zu 
seinem Testamentsvollstrecker bestimmt hatte, ein Schreiben mit 
der Mitteilung, van Beneden habe in seinem Testament aus dem 
Jahre 1901 den Wunseh ausgesprochen, nach seinem Tode méchten 
Flemming und ich eine kritische Analyse seines wissenschaftlichen 
Lebenswerkes verdffentlichen. Die betreffende Stelle des Testa- 
mentes hat folgenden Wortlaut: ,,Je serais reconnaissant & mes 
amis Flemming et C. Rabl, s‘ils voulaient bien publier ensemble 
une analyse critique de mon ceuvre scientifique. Je désirerais que 
cette ceuvre redigée en allemand fat publiée dans un recueil alle- 
mand a désigner par MM. Flemming et Rabl. Je désire que nos 


Archives de Biologie publient une traduction de la notice — Flem- 
ming — Rabl.“* — Ohne mich lange zu besinnen, erklarte ich mich 


bereit, diesem Wunsche zu entsprechen. Ich hatte seit dem Jahre 
1875 die meisten und gerade die wichtigsten Arbeiten van Bene- 
dens unmittelbar nach ihrem Erscheinen gelesen; meine eigenen 
Arbeiten hatten sich zum Teil auf demselben oder auf verwandtem 
Gebiet bewegt, wie die seinen, und endlich hatte ich gerade in den 
achtziger Jahren, also in der Zeit der regsten wissenschaftlichen 
Tatigkeit van Benedens, mit diesem im lebhaftesten Briefwechsel 
gestanden; so glaubte ich hoffen zu diirfen, in wenigen Monaten 
die gewiinschte ,,Analyse’* fertigstellen zu kénnen. Bald aber zeigte 
sich, daB ich mich hierin arg getéuscht hatte. Ich sah mich ge- 
zwungen, nicht blo®B saémtliche Arbeiten van Benedens wieder zu 
lesen, sondern es stellte sich auch als notwendig heraus, den je- 
weiligen Stand unserer Kenntnisse zur Zeit ihres Erscheinens so 
genau als méglich festzustellem. Ist doch jeder ein Kind seiner 
Zeit und hat daher Anspruch darauf, aus ‘dieser heraus beurteilt 
zu werden. Das gilt in ganz hervorragendem Mae von van Beneden. 
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Van Beneden verfolgte mit der gréBten Aufmerksamkeit die Fort- 
schritte der biologischen Wissenschaften und fast fiir jede seiner 
wichtigeren Arbeiten laBt sich zeigen, wie sie entstand und woher 
die Anregung kam. Die Zeit, zu der van Beneden jung war, die 
70er und SO0er Jahre des vorigen Jahrhunderts, war aber auch eine 
der fruchtbarsten auf biologischem Gebiete. In England hatte 
Huxley, in Deutschland Gegenbaur begonnen, auf Grund der von 
Darwin neubegriindeten Deszendenztheorie der vergleichend ana- 
tomischen Forschung eine neue Richtung zu geben; gegen Ende der 
60er und in der ersten Halfte der 70er Jahre hatten die Arbeiten 
Kowalevskys durch die Anwendung der Keimblattertheorie auf 
die Wirbellosen eine neue Epoche der vergleichenden Entwicke- 
lungsgeschichte eréffnet; im Jahre 1872 hatte Haeckel zuerst in 
seiner Monographie itiber die Kalkschwimme und ein Jahr daraut 
in seiner Gastraeatheorie die Bedeutung der neuen Ergebnisse der 
entwickelungsgeschichtlichen Forsehungen fiir die Erkenntnis der 
verwandtschaltlichen Beziehungen der Metazoen und damit zu- 
gleich fiir die vergleichende Anatomie und Systematik dargetan; 
bald darauf kamen Ray Lankester und Huxley mit dhnlichen Ideen, 
die denn auch iiberall auf fruchtbaren Boden fielen und die An- 
regung zu ausgedehnten Untersuchungen gaben. Mehr oder weniger 
unabhingig davon waren auch auf anderen Gebieten der biologie 
ungeahnte Fortsechritte gemacht worden. Nachdem schon im Jahre 
1861 véllig unabhingig voneinander Max Schultze und Briicke 
der Zellenlehre neue Ziele und Wege gewiesen hatten, war dureh 
die Untersuchungen Fromanns, Auerbachs, Peremeschkos, Schlei- 
chers und zahlreicher anderer Forscher der Boden geebnet worden, 
auf dem die Arbeiten Strasburgers auf botanischem und Flemmings 
auf zoologischem Gebiete entstehen konnten. Das was diese Ar- 
beiten, die bekanntlich in erster Linie die Erscheinungen der Zell- 
teilung zum Gegenstande hatten, so ungemein wertvoll und wichtig 
machte, liegt nicht in den merkwiirdigen Tatsachen an und fiir sich, 
die sie uns kennen gelehrt haben, sondern darin, daB diese Tat- 
sachen den absolut sicheren Beweis dafiir lieferten, daB die Zellen 
durehaus nicht so einfache Kliimpchen eiweiBartiger Substanz 
darstellen, als welche sie die materialistische Schule jener Zeit in 
ihrer roh sinnlichen Betrachtungsweise der Natur immer wieder 
darzustellen liebte. Fast Hand in Hand mit diesen Arbeiten iiber 
Zellteilung liefen diejenigen iiber Befruchtung. Hier war es in erster 
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Linie Oscar Hertwig, der der Forschung die Richtung gab. Wer 
jene Zeit mit erlebt hat und wei®, wie lange selbst so klare Képfe 
wie van Beneden im Dunklen blieben und sich nicht von der An- 
sicht frei machen konnten, da® die Befruchtung der Hauptsache 
nach ein chemischer Vorgang sei, der wird die Verdienste Hert- 
wigs nicht hoch genug anschlagen kénnen. Es ist ja wahr, daB die 
von Hertwig beobachteten Tatsachen noch keine fest geschlossene 
Reihe bildeten, daB sie weite Liicken aufwiesen und daher immer 
noch manchen Zweileln die Tiir offen lieBen; wie ja auch van Beneden 
in seinen spéteren Arbeiten, in denen er die Befruchtungsvorginge 
genauer als urspriinglich verfolgt hatte, mit absichtlichem Nach- 
druck auf die Liickenhaftigkeit der Hertwigschen Untersuchungen 
hinwies. Mag man aber noch so viel an jenen ersten Arbeiten Hert- 
wigs iiber Befruchtung auszustellen haben, so wird man doch zu- 
geben miissen, daB er in der Deutung der Tatsachen von allem An- 
fang an das Richtige getroffen hat und daB seine Untersuchungen 
den ersten gliicklichen Schritt auf neuem Wege bedeuteten. Kein 
anderer aber hat seit jener Zeit die Lehre von der Befruchtung 
durch seine Arbeiten mehr geférdert als van Beneden. — Das war 
also die Zeit, in die van Benedens Hauptarbeiten fielen. 

Wie erwahnt, ging van Benedens Wunsch dahin, da& Flemming 
und ich zusammen die ,,kritische Analyse“ schreiben sollten; nun 
war aber Flemming im Jahre 1905 gestorben und van Beneden 
hatte an seine Stelle keinen anderen Namen gesetzt; es war daher 
ganz natiirlich, daB Nolf an mich die Frage richtete, ob an Flemmings 
Stelle nicht ein anderer Kollege treten solle, fiir welchen Fall er 
auch einen hervorragenden Schiiler des Verstorbenen in Vorschlag 
brachte. Nach reiflicher Uberlegung entschlo® ich mich aber, jede 
Mitarbeiterschaft abzulehnen. Nicht, daB ich den von Nolf vor- 
geschlagenen Kollegen nicht geniigend geschatzt oder fiir seine 
Aufgabe nicht fiir véllig geeignet gehalten hatte; im Gegenteil, an 
seiner wissenschaftlichen Bedeutung und Begabung hatte ich nicht 
den geringsten Zweifel. Aber einerseits waren er und ich in meh- 
reren Punkten von Wichtigkeit direkt entgegengesetzter Ansicht — 
wihrend namlich ich die Ansicht van Benedens teilte, war er ihr 
entschiedener Gegner — und andererseits sagte ich mir, van Beneden 
wirde wahrscheinlich den Namen des betreffenden Kollegen selbst 
an Stelle desjenigen Flemmings gesetzt haben, wenn er den Wunsch 
gehabt hatte, ihn zu seinem Kritiker zu bestimmen. DaB aber 
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van Beneden das Testament aus dem Jahre 1901 sehr genau im 
Gedichtnis behalten hatte, bewiesen mir die Gesprache, die ich mit 
ihm noch kurz vor seinem Tode, bei Gelegenheit der Darwin-Cen- 
tennarfeier in Cambridge im Juni 1909, an der ich als Delegierter 
der Universitat Leipzig teilnahm, hatte. Damals war mir eine seiner 
AuBerungen, die er mit scharfer und offenbar absichtlicher Be- 
tonung noch ein zweites Mal wiederholte, nicht verstandlich. Nach 
dem Bekanntwerden seines Testamentes war sie mir sofort klar. Auf 
Grund dieser AuBerungen glaube ich bestimmt, da® van Beneden, 
wenn er den Wunsch gehabt hatte, an Stelle Flemmings einen an- 
deren Kollegen treten zu lassen, dies im Testamente nachgetragen 
haben wiirde. — 

An der Verzégerung der Fertigstellung der vorliegenden Arbeit 
trug auBer dem oben erwihnten Umstand noch besonders Krank- 
heit Schuld. Aber bei einem Forscher, wie van Beneden, kommt es 
nicht darauf an, ob eine kritische Analyse seiner Arbeiten einige 
Jahre friither oder spater erscheint. Was van Beneden geleistet hat, 
wird stets einen Ehrenplatz in der Geschichte der biologischen 
Wissenschaften einnehmen. Seine wichtigsten Arbeiten haben 
heute noch dieselbe Bedeutung, ja sie bieten noch denselben Reiz, 
wie zur Zeit, als sie erschienen sind. Die Zahl der Arbeiten ist nicht 
iibermaBig groB; Brachet hat in seinem Nekrolog im Anatomischen 
Anzeiger 71, in der Bibliographie anatomique 74 zusammengestellt; 
ich hatte noch einige Nummern hinzufiigen k6énnen. Indessen 
haben diese Zahlen um so weniger zu bedeuten, als van Beneden 
manche seiner kleineren Arbeiten zwei- oder selbst dreimal publi- 
zierte; so sind seine Gregarinenarbeiten franzésisch und englisch 
erschienen und seine erste Ascidienarbeit ist mit ganz minimalen 
Anderungen im Zoologischen Anzeiger, in den Comptes rendus und, 
mit Weglassung eines Absatzes, in seiner Hauptarbeit iiber die 
Morphologie der Ascidien abgedruckt. Zieht man diese Gewohnheit 
van Benedens, kleinere Mitteilungen mehrmals zu_ publizieren, 
in Betracht, so schrumpfen die oben angegebenen Zahlen etwas 
zusammen. 

Die meisten und gerade die wichtigsten Arbeiten lassen sich 
in wenige Gruppen ordnen: Dié gré%te davon umfaBt die Ar- 
beiten iiber Bau, Reifung und Befruchtung des Eies und tiber 
Zellteilung; sie enthalt meiner Uberzeugung nach die bedeutungs- 
volisten von allen, vor allem diejenigen, die fiir das Gesamtgebiet 
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der Biologie von Wichtigkeit sind. Kleinere Gruppen bilden die 
Arbeiten iiber die Gregarinen und Dicyemiden; sie sind aber wichtig 
genug, um hier beriicksichtigt zu werden. Eine etwas gréBere Gruppe 
von 7—8 Arbeiten behandelt die Entwicklung und den Bau der 
Ascidien, und eine fiinfte Gruppe, in die ich 16 Arbeiten stelle, be- 
schaftigt sich mit der Entwicklung der Saéugetiere. In diese Gruppe 
fallen auch die bisher ver6ffentlichten und von Brachet eingelei- 
teten, nachgelassenen Schriften. — Dazu kommen noch Berichte 
und Abhandlungen meist kleineren Umfanges, die sich nirgends 
einreihen und auch nicht in bestimmte Gruppen zusammenordnen 
lassen. So verOffentlichte van Beneden im Jahre 1875 einen summa- 
rischen Bericht tiber die Resultate seiner im Jahre 1872 auf dem 
Dampfer Rhone von Antwerpen aus unternommenen Reise nach 
Brasilien und La Plata; im Jahre 1873 (der Bericht ist erst 1875 
gedruckt) beschrieb er unter dem Namen Sotalia brasiliensis eine 
neue Delphinart aus der Bai von Rio de Janeiro, wobei er sich in 
der Deutung der Carpalknochen der Auffassung Gegenbaurs und 
Flowers (gegen van Bambeke) anschloB; im Jahre 1874 erschien 
eine kleine Notiz iiber einen bei Antwerpen gestrandeten Zahnwal; 
im Jahre 1880 veréffentlichte er einen kurzen Aufsatz, in welechem 
er gegen Claus (bezw. K. Heider) Prioritétsanspriiche hinsichtlich 
der Entdeckung eines doppelten Gefa®systems bei Lernanthropus 
geltend machte. Im selben Jahre beschrieb er in einem Briefe an 
Leuckart unter dem Namen Tuberculose cestodique die Folgen 
der Infektion eines Kalbes mit Cysticerken nach Verfiitterung 
einer gréBeren Zahl reifer Proglottiden von Taenia mediocanellata, 
wobei er auf gewisse Eigentiimlichkeiten des Baues der Eier dieses 
Bandwurmes aufmerksam machte, im Jahre 1881 beschrieb er 
einige Stadien der Embryonalentwickelung der Tanien u. dgl. m. 
Uber alle diese Abhandlungen soll hier nicht naher berichtet werden. 
Ebenso lasse ich auch die Arbeiten iiber die Sempersche Larve 
und iiber Arachnactis, sowie die schéne Monographie iiber die 
Anthozoen der deutschen Plankton-Expedition beiseite liegen. Sie 
bieten in erster Linie zoologisches und zoogeographisches Inter- 
esse. Ich werde also nur auf diejenigen Arbeiten Bezug nehmen, 
die zu den friiher erwaihnten fiinf Gruppen gehéren; es sind dies 


folgende: 
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E. van Benedens Arbeiten iiber den Bau, die Reifung und die 


1868. 


1868. 


1868. 


186Hu 


187%. 


1876. 


Befruchtung des Eies und iiber Zellteilung. 


E. van Beneden und E. Bessels, Mémoire sur la formation du 
Blastoderme chez les Amphipodes, les Lernéens et les Copépodes. 

(Mémoires couronnées et mémoires des savants étrangers, publ. 
par Acad. royale des Sciences de Belgique. Tome 34, 1867—1870. 
Bruxelles 1870.) 

(Présentée a la classe des sciences le 6 juin 1868, p. 1—59. Mit 
5 Tafeln.) 
EK. van Beneden, Recherches sur la composition et la signification 
de Poeuf, basées sur Pétude de son mode de formation et des pre- 
miers phénomeéenes embryonnaires. (Mammiféres, Oiseaux, Cru- 
stacées, Vers). Présenté le 1° aoat 1868. — Mém. cour. et mém. 
des savants étr., publ. par Acad. royale des sciences de Belgique. 
Tome 34, 1867—1870. Ausgegeben 1870. 
L. van Beneden, Le genre Dactylocotyle, son organisation et 
quelques remarques sur la formation de Tceuf des Trématodes. 
Bull. de PAcad. r. d. se. Belg. 2. série. 25. Tome. 1868. p. 22—37. 
-1870. E. van Beneden, Recherches sur Pembryogénie des Cru- 
stacées. Bull. de Acad. royale des sciences de Belgique. 2. Serie. 
28. und 29. Bd. 1869 und 1870. Diese Recherches enthalten fol- 
gende vier Arbeiten: 


Observations sur le développement de P Asellus aquaticus. 28. Bd. 
1869. p. 54—87. 

Développement de Mysis. 28. Bd. 1869. p. 232—249. 
Développement de Voeuf et de Pembryon des Sacculines (Saccu- 
lina carcini Thomps.). 29. Bd. 1870. p. 99—112. 

Développement des genres Anchorella, Lerneopoda, Brachiella et 
Ilessia. 29. Bd. 1870. p. 223—254. 

EK. van Beneden, De la distinction originelle du testicule et de 
Vovaire; caractére sexuel des deux feuillets primordiaux de lem- 
bryon; hermaphrodisme morphologique de toute individualité ani- 
male; essai d’une théorie de la fécondation. Premiére partie. Bull. 
de PAcad. r. d. se. Belg. 2. série. Tome 37. 1874. p. 530—595. 
E. van Beneden, La maturation de lceuf, la fécondation et les 
premiéres phases du développement embryonnaire des mammiféres 
d’aprés des recherches faites chez le lapin. Communication préliminaire. 
Bull. de P Acad. r. d. sc. Belg. 2. série. Tome 40. 1875. p. 686—736. 
E. van Beneden, Contributions a histoire de la vésicule germi- 
native et du premier noyau embryonnaire. Bull. de Acad. r. d. 
sc. Belg. 2. série. Tome 40. 1876. p. 38—85. 

E. van Beneden, Contribution a Vhistoire du développement 
embryonnaire des Téléostéens. Bull. de l’Acad. d. se. r. Belg. 
2. série. Tome 44. 1877. 











1880. 


1880. 


1880. 


1884. 


1884. 


L884. 


1884. 


1887. 


1889. 


1890. 


1887. 


1880. 
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E. van Beneden, Recherches sur lembryologie des mammiféres. 
La formation des feuillets chez le lapin. Archives de Biologie. 
Tome I. 1880. p. 137—224. 
E. van Beneden, Contribution a la connaissance de lovaire des 
Mammifeéres. L’ovaire du Vespertilio murinus et du Rhinolophus 
ferrum-equinum. Archives de Biologie. Tome I. 1880. p. 475—550. 
E. van Beneden et Charles Julin, Observations sur la matu- 
ration, la fécondation et la segmentation de Pceuf chez les Cheirop- 
teres. Archives de Biologie. Tome I. 1880. p. 551—571. (Julin 
war Assistent von v. B.) 
E. van Beneden, L’Appareil sexuel femelle de 1 Ascaride megalo- 
céphale. Archives de Biologie. ‘Tome IV. 1884. p. 95—142. 
E. van Beneden, Recherches sur la maturation de lcuf et la 
Fécondation. Archives de Biologie. Tome 4. 1884. p. 265—640. 
Die beiden letztgenannten Arbeiten hat van Beneden zu einem 
Buch vereinigt, das den Titel fiihrt: Recherches sur la maturation 
de Voeuf, la fécondation et la division cellulaire. Diese Buchausgabe 
ist selbstandig paginiert (424 Seiten); auBerdem aber hat er auch 
die beiden Arbeiten in Buchform mit der Paginierung des Archivs 
verschickt. 
E. van Beneden et Charles Julin, La spermatogénése chez 
l’Ascaride megalocéphale. Bull. de Acad. r. d. se. Belg. 3. série. 
Tome 7. 1884. 33 Seiten. 
E. van Beneden et Charles Julin, La segmentation chez les 
Ascidiens dans ses rapports avee Vorganisation de la larve. Bull. 
de Acad. r. d. se. Belg. 3. série. Tome 7. 1884. 19 Seiten. 
E. van Benedenet Adolphe Neyt, Nouvelles recherches sur la 
fécondation et la division mitosique chez l’Ascaride megalocéphale. 
Communication préliminaire. Bull. de ? Acad. r. d. se. Belg. 3. série. 
Tome 14. 1887. 83 Seiten. 
EK. van Beneden, Monsieur Guignard et la découverte de la di- 
vision longitudinale des anses chromatiques. Archives de Biologie. 
Tome IX. 1889. p. 485—495. 
E. van Beneden, La réplique de Mr. Guignard a ma note relative 
au dédoublement des anses chromatiques. Archives de Biologie. 
Tome X. 1890. p. 105—126. 
Akad. E. van Beneden legt in der Sitzung der Académie Royale 
de Belgique vom 6. August 1887 seine Nouvelles Recherches vor 
und gibt eine genaue Erlauterung seiner Resultate. Le Moniteur 
Belge. Journal officiel. 20 aoat 1887. 
E. van Beneden, Recherches sur la structure de Povaire, lovu- 
lation, la fécondation et les premiéres phases du développement, 
chez les Cheiroptéres (communication préliminaire). Bull. de Acad. 
r. d. sc. Belg. 2. série. Tome 49. 1886. p. 628—655. 
E. van Beneden, Sur la fécondation chez lAscaride mégalo- 
céphale (Rectification). Anat. Anz. 1888. p. 104. 
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II. 
E. van Benedens Arbeiten iiber die Gregarinen. 


E. van Beneden, Sur une nouvelle espéece de Grégarine désignée 
sous le nom de Gregarina gigantea. Bull. de lAcad. r. d. sc. Belg. 
2. série. Tome 28. 1869. p. 444—456. 

E. van Beneden, Recherches sur Vévolution des Grégarines. Bull. 
de Acad. r. d. sc. Belg. 2. série. Tome 31. 1871. p. 325—359. 
k. van Beneden, Note sur la structure des Grégarines. Bull. de 
PAcad. r. d. se. Belg. 2. série. Tome 33. 1872. p. 210, 223. 


FI. 


E. van Benedens Arbeiten iiber die Dicyemiden. 
E. van Beneden, Recherches sur les Dicyemides survivants actuels 
d'un embranchement des Mesozoaires. Bull. de Acad. r. d. se. 
jelg. 2. série. Tome 41. 1876. p. 1160—1205. 

Fortsetzung dieser Arbeit: Ebenda Tome 42. 1876. p. 35—97. 
E. van Beneden, Contribution a histoire des Dicvemides. Archives 
de Biologie. Tome IIT. 1882. p. 195—228. 


IV. 
E. van Benedens Arbeiten iiber die Ascidien. 


E. van Beneden, Existe-t-il un coelome chez les Ascidiens? Zool. 
Anz. Bd. 4 1881. p. 375—378 

E. van Beneden, Recherches suv organisation et le développe- 
ment des Ascidiens simples et sociales. Compt. rend. de P Acad. d. 
sc. de Paris. 92. Bd. 1881. (Fast woértlich wie im Zool. Anz. Bad. 4: 
s. oben. 92. Bd. 1881. p. 1238—1241.) 

E. van Beneden et Charles Julin, La segmentation chez les 
Ascidiens dans ses rapports avec Vorganisation de la larve. Bull 
de VAcad. r. d. sc. Belg. 3. série. Tome 7. 1884. 19 Seiten. 

E. van Beneden et Charles Julin, Le systéme nerveux des 
Ascidiens adultes, dans ses rapports avec celui des larves urodéles. 
Bull. de Acad. r. d. se. Belg. 3. série. Tome 8. 1884. 62 Seiten. 
E. van Beneden et Charles Julin, Les orifices branchiaux 
externes des Ascidiens et la formation du cloaque chez la Phallusia 
seabroides n. sp. Bull. de Acad. r. d. se. Belg. 3. série. Tome 8. 1884. 
E. van Beneden et Charles Julin, Recherches sur le développe- 
ment postembryonnaire d’une Phallusie (Phaliusia scabroides n. sp.). 
Arch. de Biol. Tome V. 

E. van Beneden et Charles Julin, Recherches sur la morpho- 
logie des Tuniciers. Arch. de Biol. Tome 6. 1887. p. 237—476. 
E. van Beneden, Les tuniciers sont-ils des poissons dégénérés ? 
Quelques mots de réponse 4 Dohrn. Zool. Anz. 10. Bd. Nr. 257 
u. 258 (p. 407—413 u. 433—436). 
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V. 
E. van Benedens Arbeiten iiber die Entwicklung der Saugetiere. 


1875. E. van Beneden, La maturation de lceuf, la fécondation et les 
premiéres phases du développement embryonnaire des mammiféres 
d’aprés des recherches faites chez le lapin. Communication prélimi- 
naire. Bull. de VAcad. r. d. sc. Belg. 2. série. Tome 40. 1875 (s. oben). 

iss0. E. van Beneden et Charles Julin, Recherches sur la structure 
de Povaire, ovulation et les premiéres phases du développement 
chez les Cheiropteres. Communication préliminaire. Bull. de P Acad. 
r. d. se. Belg. 2. série. Tome 49. 1880. p. 628—655. 

1880. E. van Beneden, Recherches sur ’embryologie des Mammifeéres. 
La formation des feuillets chez le lapin. Arch. de Biol. Tome I. 
1880 (s. oben). 

1880. E. van Beneden et Charles Julin, Observations sur la matu- 
ration, la fécondation et la segmentation de Poeuf chez les Cheirop- 
teres. Arch. de Biol. Tome 1. 1880 (s. oben). 

1884. E. van Beneden et Charles Julin, Recherches sur la formation 
des annexes foetales chez les Mammiféres: (Lapin et Cheiroptéres). 
Arch. de Biol. Tome V. 188%. p. 369—434. 

1886. E. van Beneden, Mitteilungen tiber seine Untersuchungen der 
ersten Entwicklungsstadien der Saugetiere (Kaninchen, Fleder- 
maus). Tageblatt der 59. Versammlung deutscher Naturforscher 
und Arzte in Berlin 1886. Sitzung der Sektion fir Anatomie am 
Mittwoch, den 22. September im physiologischen Institute und 
Demonstration seiner Praparate. (Tageblatt p. 374 u. 375.) 

Derselbe, Bericht tiber die Mitteilungen und die Demonstration 
im Anat. Anz. 1. Jahrg. 1886. p. 288—289. 

1886. E. van Beneden, Sur lévolution de la ligne primitive, la formation 
de la notocorde et du canal cordal chez les Mammifeéres (Lapin et 
Murin). Bull. de PAcad. r. d. se. Belg. 3. série. Tome 12. p. 368. 

BloB Titelangabe eines Vortrages mit der Bemerkung, dal} die 
Arbeit im nachsten Bulletin erscheinen werde, was aber nicht der 
Fall war. In der Sitzung vom 9. Oktober 1886. 

1886. E. van Beneden, De la fixation du blastocyste a la muqueuse 
utérine chez le Murin (Vespertilio murinus). Bull. de Acad. r. 
d. sc. Belg. 3. série. Tome 15. 1888. p. 17—27. 

1888. E. van Beneden, De la formation et de la constitution du_ pla- 
centa chez le Murin. Bull. de PAcad. r. d. se. Belg. 3. série. Tome 15. 
1888. p. 351—364. 

1888. E. van Beneden, Erklarung der von Werner und Winter aus- 
gefiihrten Tafeln, seine Untersuchungen tiber die Blatterbildung, 
den Chordakanal und die Gastrulation bei den Saugetieren (Kanin- 
chen und Vespertilio murinus) betreffend. Verhandlungen der Ana- 
tomischen Gesellschaft auf der 2. Versammlung in Wiirzburg, den 
20.—23. Mai 1888. p. 709—714. 
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1888. 


1899. 


1899. 


1899. 


1911. 


1912. 


Carl Rabl. 


E. van Beneden, Sur les placentas discoides. Compt. rend. de 
la Soe. de Biol. 9. November 1888. (Lettre du professeur Edouard 
van Beneden. Communiquée par M. Mathias Duval.) 

E. van Beneden, Sur la présence chez Phomme, d’un canal arch- 
entérique. Anat. Anz. 15. Bd. 24. Febr. 1899. p. 349—356. 

E. van Beneden, Recherches sur les premiers stades du déve- 
loppement du Murin (Vespertilio murinus). Anat. Anz. 16. Bd. 
3. September 1899. p. 305—335. 

E. van Beneden, Réponse a la réclamation de M. Rauber. Anat. 
Anz. 16. Bd. 26. Okt. 1899. p. 524—526. 

Ferner hat E. van Beneden iiber die Entwicklung der Sauge- 

tiere folgende zwei Schriften hinterlassen, die A. Brachet nach 
dessen Tode herausgegeben und mit einem Vorwort versehen hat: 
E. van Beneden, Recherches sur l’embryologie des Mammiféres. 
I. De la segmentation, de la formation, de la cavité blastodermique 
et de ’embryon didermique chez le Murin. Arch. de Biol. Tome 26. 
1911. 63 Seiten. 
E. van Beneden, Recherches sur l’embryologie des Mammifeéres. 
II. De la ligne primitive, du prolongement céphalique, de la noto- 
corde et du mésoblaste chez le lapin et chez le murin. Arch. de 
Biol. Tome 27. 1912. p. 191—401. 


Einige Arbeiten gehéren ebensowohl in die erste, wie in die vierte 


oder fiinfte Gruppe. Da ich nicht voraussetzen kann, dab der Leser 
das Detail der Arbeiten kennt, dies aber fiir die von van Beneden 
gezogenen SchluBfolgerungen wichtig ist, muB ich meine Bespre- 


chung oder ,,kritische Analyse“ so einzurichten suchen, daB der 


Leser zugleich den wichtigsten Inhalt der Arbeiten kennen lernt. 











1. Teil. 


C’est le privilége du vrai génie, 
et surtout du génie qui ouvre une 
carriere de faire impunément de 
grandes fautes. 

Voltaire. 


I. Kapitel. 


Arbeiten iiber den Bau, die Reifung und die Be- 
fruchtung des Eies und iiber Zellteilung. 


Die erste Arbeit van Benedens wurde im Jahre 1867 in Con- 
carneau, an der Kiiste der Bretagne, ausgefiihrt und von seinem 
Vater in der Sitzung der Akademie der Wissenschaften in Briissel 
vom 4. Januar 1865 uberreicht. Sie betraf einen an dem Korper 
von Gadus pollachius schmarotzenden, durch seine GréBe, Farbe 
und Form ausgezeichneten Trematoden (Dactylocotylus). Fur die 
spadtere Arbeitsrichtung van Benedens ist hierbei charakteristisch, 
daB er sich besonders fiir den Bau der Eier interessierte und diesem 
sein’ Hauptaugenmerk schenkte. Ich méchte aber betonen, dab 
bereits seit langerer Zeit von anderer Seite die Tatsache festgestellt 
war, dab die Trematoden zusammengesetzte Eier haben. Schon 
im Jahre 1836 (Miillers Arch. 1836) hatte Siebold erkannt, daB die 
Trematoden einen Dotterstock und einen Keimstock besitzen, und 
im Jahre 1855 war es Aubert bei seinen Untersuchungen iiber die 
Eibildung von Aspidogaster conchiola (Z. f. wiss. Zool. IV, S. 358 ff.) 
gelungen, den durchaus sicheren Nachweis zu fiihren, daB die Ejier 
der Trematoden zusammengesetzte Eier sind, dab sie aus einer 
groBeren Zahl, vom Dotterstock gelieferter Dotterzellen und aus 
einer im Keimstock entstehenden Eizelle bestehen. Hatte schon 
Aubert gezeigt, daB fiir die Entwicklung nur die letztere in Betracht 
kommt, so konnte van Beneden fiir Daectylocotylus zeigen, dab 


die Dotterzellen alsbald einer Degeneration anheimfallen. 
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Eine ungleich gréBere Bedeutung darf die im Verein mit Emil 
Bessels ausgefiihrte Untersuchung tiber die Bildung des Blastoderms 
der Amphipoden, Lernacen und Copepoden in Anspruch nehmen. 
Ja man mag dariiber geteilter Ansicht sein, ob ihr oder aber den 
bald darauf von van Beneden allein herausgegebenen ,,Recherches 
sur la composition et la signification de Poeuf der Vorrang gebiihre. 
Interessant ist, dab die erstere Arbeit ant 6. Juni 1868, die letztere 
am t. August desselben Jahres der belgischen Akademie der Wissen- 
schaften iiberreicht wurde. Die zusammen mit Bessels heraus- 
gegebene Arbeit zeichnet sich vor allem dureh prazise Fragestellung 
und klare Darstellung der beobachteten Tatsachen aus und wenn 
auch ihr Interesse heute nur ein mehr historisches ist, so verdient 
sie doch in mancher Hinsicht noch unsere Beachtung. [In ihr wird 
zuerst der Ausdruck Deutoplasma fiir die nutritiven 
Bestandteile des Etes eingefiihrt, ein Ausdruck, der heute 
ganz allgemein gleichbedeutend mit dem Ausdruck Nahrungs- 
dotter gebraucht wird. Es diirfte nicht uninteressant sein, dab 
van Beneden damals den Ausdruck Nahrungsdotter als unprazis 
und irrefiihrend verwarf und ausdriicklich betonte, daB seine Be- 
griffe Protoplasma und Deutoplasma sich mit denen von Bildungs- 
dotter und Nahrungsdotter nicht decken. Und in der Tat hatte 
ja Reichert, von dem bekanntlich jene deutschen Bezeichnungen 
herriihren, unter Bildungsdotter lediglich die Cicatricula des Vogel- 
eles und unter Nahrungsdotter das Eigelb verstanden. Heute werden 
aber bekanntlich die Ausdriicke Reicherts synonym mit denen 
van Benedens gebraucht. Im AnsehluB an die Definition des 
Begriffes Deutoplasma hebt van Beneden noch mit scharfer Be- 
tonung die Unterschiede zwischen den Begriffen Ei und Eizelle 
(ceuf et cellule-ceuf) hervor. Als Eizelle diirfe man nur das Pro- 
toplasma des Eies mit dem Kern (Keimblaschen) bezeichnen; 
das Deutoplasma dagegen sei kein integrierender Bestandteil der 
Kizelle, es kénne entweder im Protoplasna suspendiert sein oder 
auch ganz auBerhalb desselben liegen. Das Deutoplasma kénne 
ferner auch aus Zellen zusammengesetzt sein, wie bei den Trema- 
toden, wo das Ei in Wirklichkeit einen Haufen von Zellen, nicht 
eine einfache Zelle reprisentiere;* aber von diesen Zellen sei doch 
nur eine als Eizelle zu bezeichnen. Von besonderer Wichtigkeit 
ist diese Arbeit van Benedens meiner Ansicht nach noch deshalb, 


weil in ihr die erste, wenn auch noch ganz unbestimmte Ahnung 
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von der verschiedenen prospektiven Bedeutung der 
Furchungszellen ausgesprochen ist. Bei der Beschreibung 
der Bildung des Blastoderms der marinen Gammariden (Gammarus 
locusta) hebt namlich van Beneden hervor, daB man schon vom Be- 
ginn der Furchung an Riicken und Bauch, reehte und linke Seite 
des kiinftigen Embryo erkennen kénne. Die vier kleinen Zellen 
des Achtzellen-Stadiums gehéren der kiinftigen Bauchseite an und 
an dieser differenziere sich das Blastoderm friiher, als an der Rucken- 
seite. Bei anderen Formen dagegen, wie bei Anchorella, treten 
die ersten Zellen, die durch fortgesetzte Teilung das Blastoderm 
liefern, dort auf, wo spater das vordere Ende des Embryo erscheine. 
So kénne man also auch hier schon vom Beginn der Entwicklung 
an einzelne Korperregionen voneinander unterscheiden. — Von ande- 
ren Ergebnissen, weniger allgemeiner Bedeutung, hebe ich folgende 
hervor: Die Furchung soll bei den untersuchten Formen entweder 
eine totale sein oder ganz fehlen. Die letztere Angabe berihrt 
uns heut etwas eigentiimlich, und zwar um so eigentiimlicher, 
als van Beneden von allem Anfange an ein entschiedener An- 
hinger der Zellenlehre war. Sie wird indessen verstandlich, wenn 
man die Arbeiten aus spiterer Zeit beriicksichtigt. Es sollen 
namlich bei gewissen Formen an genau’ bestimmten Stellen 
des Eies aus der Oberfliche des Dotters einige wenige, rein proto- 
plasmatische Zellen hervortreten, die sich durch Teitlung ver- 
mehren und allmahlich das Blastoderm liefern. Dabei sei zu keiner 
Zeit an der Oberflache des Eies etwas von einer Furche zu sehen. 

Wir wissen heute genau, wie diese Beobachtungen zu deuten 
sind. Fir van Beneden waren sie der Grund zu der Auffassung, 
dai die Segmentation ein akzessorisches Phinomen in 
der Entwicklung sei. Das Wesentliche sei die Vermehrung 
der Eizelle durch Teilung. Bei eimer regelrechten, wirklichen 
Furchung folge das Deutoplasma dieser Teilung der Eizelle, indem 
es im Protoplasma suspendiert bleibe, wahrend sich dieses  teile. 
Die Seheidung von Protoplasma und Deutoplasma erfolge erst 
spiter. Beim Mangel einer Furchung aber, wie bei Anchorella, Clavella 
Caligus, den Lernaeen und anderen Formen nehme das Deutoplasma 
an der Teilung der Eizelle gar keinen Anteil, es trenne sich von ihr, 
bevor sich diese zu teilen beginne. — Die Furchung sei bei Gam- 
marus locusta eine totale, wobei sich aber erst bei der Bildung 
des Blastoderms das Deutoplasma jeder Furchungszelle vom Proto- 


Archiv f. mikr. Anat. Bd. 88. 2 
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plasma trenne; die Vermehrung der Zellen erfolge in ahnlicher Weise 
wie bei den Batrachiern. Bei Chondracanthus dagegen verlaufe 
sie in eigentiimlicher Weise, indem von einem gewissen Zeitpunkt 
an jede Furchungszelle simultan in vier, statt in zwei Zellen zerfalle. 
Auch daraus gehe hervor, daB die Segmentation ein akzessorisches 
Phanomem sei. 

Von unleugbar gréBtem historischem Interesse sind die An- 
gaben iiber die Bildung des Blastoderms; man muB sich, 
um den dureh van Benedens Arbeit eingeleiteten Fortschritt 
beurteilen zu kénnen, den Stand der Kenntnisse zu jener Zeit 
vergegenwartigen. Uber die Bildung des Blastoderms herrschten 
damals sehr verschiedene Meinungen. Weismann war durch seine 
beriihmten Untersuchungen iiber die Entwicklung der Dipteren 
(1863) zu dem Schlusse gekommen, dab sich zundchst an der 
Oberfliche des Eies der Arthropoden ein ,,Kkeimhautblastem* 
bilde und daB in diesem durch eine ,,chemische Differenzierung™ 
die Kerne entstehen, die also als Neubildungen, nicht als Abkémmilinge 
des Keimblaschens zu betrachten waren. Zu ahnlichen Ansichten 
war spadter Dohrn durch seine Untersuchungen iiber die Entwick- 
lung von Asellus aquaticus gelangt. Leuckart dagegen, der sich 
auf Untersuchungen an Melophagus stiitzte, und Claparéde, der 
die Entwicklung der Spinnen untersucht hatte, waren der Uber- 
zeugung, daB® sich die Bildung der Zellen des Blastoderms der Arthro- 
poden im Grunde genommen doch auf einen der Furchung ahnlichen 
ProzeB zuriickfiihren lasse und daf die Kerne dieser Zellen in letzter 
Instanz vom Keimblaschen abzuleiten seien. Namentlich Cla- 
paréde sprach diese Ansicht mit groBer Scharfe aus, wenn er auch 
eigentlich beweisende Beobachtungen nicht beizubringen vermochte. 
Er sagte: ,,Je ne doute pas, que tous ces nucleus ne descendent 
dun nucléus ou dune cellule préexistante, sans doute de la vési- 
cule dun germinative’ (nach Weismann 186: zitiert). Er hielt also 
unerschiitterlich an dem Satze fest: .omnis cellula a cellula’. 
Ahnliche Ansichten wie Leuckart und Claparéde sprach auch Metsch- 
nikoff auf Grund seiner Untersuchungen an Cecidomyiden und 


Aphiden aus. — Ganz anders wieder verhielt sich dagegen Robin; 
nach ihm sollten die Zellen des Blastoderms ,,par gemmation* 


entstehen. — Wieder zu einer anderep Ansicht war La Vallette 


St. George durch seine Untersuchungen an Amphipoden  gefiihrt 
worden. Nach ihm trennen sich zundchst Bildungsdotter und Nah- 
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rungsdotter voneinander. Der erstere teile sich in einzelne Zellen, 






; deren Kerne nichts anderes als Portionen des Keimblaschens sein 
z kénnen; der Nahrungsdotter dagegen bleibe ungeteilt. — Van 






Beneden und Bessels unterscheiden nun drei Typen der Blastoderm- 





iy bildung. Der erste, der sich bei den marinen Gammariden, bei 






es Chondracanthus und den Copepoden findet, charakterisiert sich ' 
? 


dadurch, daB sich nach der totalen Furchung des Dotters 






4 das Deutoplasma vom Protoplasma trenne. Diese Trennung voll- 
3 ziehe sich an jeder Furehungskugel und die Kerne dieser Kugeln, 





die sich alle vom Keimblischen ableiten, werden zu den Kernen 






der Blastodermzellen. Der zweite Typus ist derjenige von Ancho- 





rella, Clavella, Caligus, Congericola, Eudactylina und Lernaea und 





charakterisiere sich dadurch, daB die Bildung des Blastoderms 






ohne vorhergehende Furchung erfolge. Eine Furchung fehle 





also und die beiden konstituierenden Bestandteile des Dotters, 
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das Protoplasma und Deutoplasma, trennen sich voneinander schon 





unmittelbar nach der Befruchtung. Die Eizelle, d. h. das Proto- 





3 plasma mit dem Keimblaschen, trenne sich vom Deutoplasma an 





einer bestimmten Stelle der Oberflaiche des Eies und liefere durch 







Teilung einen Zellhaufen, der sich dann itiber die Oberflache aus- 
















‘ breite. Der dritte Typus endlich werde von den Gammariden 
des SiiBwassers reprasentiert. Er bilde gewissermagen einen Uber- 
{ gang zwischen den beiden ersten und charakterisiere sich dadurch, 
3 daB das Deutoplasma die Teilungen der Eizelle nicht mitmache, 
* sondern von Anfang an ungeteilt bleibe; dadurch niahere er sich 
= dem zweiten Typus; aber dadurch, daB die Zellen an der Oberflache 

des Eies gleichzeitig hervortreten, nahere er sich dem ersten Typus, 

da beim zweiten dies nur an einer umschriebenen Stelle erfolge. 
i Das Gemeinsame aller drei Typen sei, daB die Bildung des Blasto- 
3 derms auf zwei Vorgange zuriickgefiihrt werden kénne, die sich bald 
a gleichzeitig, bald nacheinander vollziehen; der eine derselben sei 
* die Vermehrung der Eizelle (cellule-ceuf in dem friiher angegebenen 
* Sinne) durch Teilung; der zweite die Trennung des Protoplasma 






vom Deutoplasma des Eies'). 









1) Ein Résumé dieser Arbeit hatten E. van Beneden und E. Bessels 
schon am 12. Mai 1866 der Akademie iiberreicht unter dem Titel: ,,Ré- 
sumé dun mémoire sur le mode de formation du blastoderme dans quel- 






ques groupes des Crustacées. Bull. de PAcad. r. d. sc. Belg. 2. série. 
Tome 25, Nr. 5. 1868. 
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Wenn wir alle diese Angaben und Deutungen im Lichte unserer 
heutigen Kenntnisse beurteilen, so miissen wir den ersten und zweiten 
Typus in jene Kategorie der Blastodermbildung einreihen, bei der 
die Kier zunadchst eine totale, in spiteren Stadien aber eine super- 
fizielle Furehung erfahren; den dritten Typus aber werden wir als 
Blastodermbildung nach rein superfizieller Furchung bezeichnen 
miissen. Innerhalb der ersten Wategorie ware die Blastoderm- 
bildung des ersten Typus von der des zweiten zu unterscheiden, 
insofern sie beim ersten Typus allseitig gleichzeitig erfolgt, wahrend 
sie sich beim zweiten zunachst an der Ventralseite des kiinftigen 
Embryo vollzieht. Diesen zweiten Typus wird man aber wohl auch 
als Ubergang zwischen der Blastodermbildung nach supertizieiler 
und solcher nach discoidaler Furehung bezeichnen dirfen. Freilich 
neigt man heute der Ansicht zu, dab eine rein diseoidale 
Furehung bei den Crustaceen nicht vorkomme und dab 
sich eine solehe unter den Wirbellosen nur bei den Ce- 
phalopoden, Skorpionen und Pyrosomen finde!). 

Wie gesagt, kann man daritber geteilter Meinung sein, ob man 
dieser, zusammen mit Bessels veréffentlichten Arbeit oder aber den 
als Preissehrift erschienenen Recherches sur la composition et la signi- 
fication de Voouf den Vorrang einriitumen solle. Diteselben Vor- 
ziige, Welehe jene auszeichnen, charakterisieren auch diese. Vor 
allem ist es die Sicherheit und das Geschick, die aulgeworfenen 
Fragen einem wenn auch nur vorliufigen \bschiusse van Beneden 
glaubte freilich einer definitiven Losung zuzulihren, was auf 
den ersten Blick in Erstaunen setzen mul. Die Arbeit ist etwas 
breit, wohl zu breit angelegt und leidet an haufigen Wiederholungen, 
aber sie legt ein rihmendes Zeugnis fiir den Fleif thres Autors ab. 


Auch sie ist, wie die vorige, von der unerschiitterlichen, ich méchte 


fast sagen, aprioristischen Uberzeugung getragen, dab das [i eine 


einfache Zelle sei; diese Uberzeugung driickt der ganzen Darstellung 
das Geprage auf. Die Untersuchungen van Benedens erstreckten 
sich auf die Wiirmer, Crustaceen, Saéugetiere und Végel. Von Wiir- 
mern untersuchte er die Trematoden, Cestoden und Turbellarien, 


zu denen er damals auch noch die Nemertinen rechnete, und die 


') Vgl. damit C. Heiders Bearbeitung des Kapitels Furchung in seinem 
bekannten, zusammen mit Korschelt herausgegebenen ,,Lehrbuch der 
Entwicklungsgeschichte der wirbellosen Tiere’. 1. u. 2. Aufl. Allg. Teil. 
3. Lfg. Jena 1909. 
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Nematoden; von Crustaceen die parasitischen und _ freilebenden 
Copepoden, die Amphipoden und Isopoden und die Dekapoden; 
endlich auch die Rotatorien, die er merkwiirdigerweise, vielleicht 
unter dem Einflusse seines Vaters, zu den Crustaceen rechnete; 
den Bau der Saéugetiereier untersuchte er an einer groBen Zahl von 
Arten, u. a. auch beim Kanguruh und Armadill, am genauesten 
aber bei Vespertilio murinus. Die Untersuchungen itiber den Bau 
des Vogeleies wurden hauptséechlich am Haushuhn, Wasserhuhn, 
Zaunkénig und Reiher ausgefiihrt. Von allen diesen Untersuchungen 
sind weitaus die griindlichsten und zugleich diejenigen, die am meisten 
neues Detail zutage gefordert haben, diejenigen iiber die Eier der 
Wirbellosen: mit ihnen lassen sich diejenigen iiber die Kier der Wir- 
beltiere kaum vergleichen; und doch glaube ich nicht fehlzugehen, 
wenn ich in den Untersuchungen iiber die Eier der Séugetiere den 
ersten Keim zu den spiteren groBen Arbeiten van Benedens tber 
Befruchtung, Furchung und Keimblatterbildune des Kaninchens 
und der Fledermaus erblicke. Geradeso, wie van Beneden der 
Uberzeugung war, da® das Ei aller Tiere den Formwert einer ein- 
fachen Zelle besitze, die allerdings, wie man schon damals wuBte, 
bei manchen Formen, wie bei den Trematoden, den Cestoden 
und den meisten rhabdocélen Turbellarien von Dotterzellen um- 
lagert sein kann'), war er der Uberzeugung, da® die Bildung des 

1) Ich kann van Beneden nicht zustimmen, wenn er bei der Bespre- 
chung der Literatur meint, Aubert, dem wohl zweifellos das Verdienst zu- 
kommt, als Erster die Eier der Trematoden in Beziehung auf ihre Zusam- 
mensetzung und ihre morphologische Bedeutung richtig erkannt zu haben, 
habe eine Konfusion angerichtet, indem er sowohl die das Keimblaschen 
umgebende eiweibartige Substanz, als auch die Produkte des Dotter- 
stockes als Dotter bezeichnet habe. Ich habe wenigstens bei der Lektiire 
der Aubertschen Arbeit eine solche Unklarheit nicht empfunden. Denn 
wenn er auch dariiber im Zweifel war, ob er den in der Eikapsel ein- 
geschlossenen, aus dem Dotterstock stammenden Kornerhaufen als Bil- 
dungsdotter oder als Nahrungsdotter oder als Eiweifs auffassen solle, so 
hat er doch — und darauf kommt es in erster Linie an — richtig erkannt, 
daB sich der Embryo blo®B aus der Eizelle entwickelt, die ein Produkt 
des Keimstockes ist, und daB der Embryo bei seiner Entwicklung den 
Koérnerhaufen als Nahrung aufzehrt. Ubrigens hat schon Reichert in 
seinem Referat der Aubertschen Arbeit in Millers Arch. 1856 klar und 
deutlich die Ansicht ausgesprochen, dab der Koérnerhaufen, der aus dem 


Dotterstock stamme, als Nahrungsdotter aufzufassen sei. Diese Be- 
merkung Reicherts ist van Beneden entgangen. Was die Geschlechts- 
organe der Cestoden betrifft, so haben zuerst E. van Benedens Vater, 
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Kies iiberall in prinzipiell derselben Weise vor sich gehe. Seiner 
Meinung nach sollte sich am blinden Ende der Keimdriisen der 
Wiirmer und Crustaceen') geradeso, wie an den blinden, nach auBen 
gerichteten Enden der Eischlauche der Séugetiere eine einheitliche 
Protoplasmamasse finden, in der Zellkerne in gréBerer Menge sus- 
pendiert seien. Um diese Kerne teile sich spater das Protoplasma 
in einzelne Portionen und zwar schreite diese Teilung von auBen 
nach innen fort und so entstehen aus der urspriinglich einheitlichen 


Protoplasmamasse mit ihren Kernen die Keimzellen. Van Beneden 


spricht zugleich die Uberzeugung aus, dab sich der gleiche Vorgang 


auch bei allen anderen bisher darauthin nicht untersuchten Tieren 
werde nachweisen lassen. Auch teilt er mit, daB sich in der erwahnten 
einheitlichen Protoplasmamasse der Eischléuche der Siugetiere 
und, wie er, allerdings ohne daB ihm Beobachtungen dariiber zu Ge- 
bote standen, vermuten zu diirfen glaubte, auch der Végel nutri- 
tive Elemente (éléments nutritifs) finden. Diese sollen  spater, 
namentlich bei den Végeln, zu ganz besonderer GréBe heranwachsen 
und hier das Eigelb oder den von Reichert sog. Nahrungsdotter 
bilden. Der Rest des Protoplasmas, der noch primitive, wenig 
modifizierte Nahrungselemente enthalte, umgebe den Kern oder 
das Keimblischen und bilde mit diesem zusammen die Cicatricula 
des Vogeleies. Nun hatte Reichert, wie schon ftriiher erwahnt, die 
Cicatricula des Vogeleies als ,,Bildungsdotter’’ bezeichnet. Van 
Beneden dagegen fabt die Gesamtheit der nutritiven Elemente 
des Dotters, also sowohl diejenigen, die im Protoplasma der Cica- 


tricula suspendiert sind, als die, die den gelben Dotter zusammen- 


P. J. van Beneden, und Leuckart eine genaue Beschreibung derselben 
geliefert: und dai auch bei der Mehrzahl der rhabdocélen Turbellarien 
ein Keimstock und ein Dotterstock vorhanden ist, hat im Jahre 1848 
Osear Schmidt entdeckt. Ich fiihre diese Tatsachen nur an, um der 
nach dem Tode E. van Benedens laut gewordenen Behauptung entgegen- 
zutreten, dab er es gewesen sei, der wesentlich dazu beigetragen habe, 
die zusammengesetzten Eier dieser Tierformen in ihrer morphologischen 
Bedeutung kennen zu lehren. 

!) Bekanntlich hat spater Haeckel solche kernhaltige Protoplasma- 
massen als Syneytien bezeichnet. Heute mifbt man der Frage, ob am 
blinden Ende des Ovariums der genannten und zahlreicher anderer Tiere 
ein Syncytium vorhanden sei oder ob sich Zellgrenzen nachweisen lassen, 
mit Recht kein groBes Gewicht mehr bei; tbrigens hat man in manchen 
Fallen, wo man anfangs ein Syneytium zu sehen glaubte, spater Zell- 


grenzen nachweisen kénnen. 
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setzen, unter der Bezeichnung Deutoplasma zusammen. Er 
spricht sich daher auch sehr energisch gegen die Verwendung der 
Reichertschen Ausdriicke Bildungsdotter und Nahrungsdotter aus, 
die, wie er meint, nur geeignet seien, Konfusion hervorzurufen. 
Man miisse doch bedenken, daB auch bei den Amphibien und Sauge- 
tieren und anderen Formen im Protoplasma der Eizelle Deuto- 
plasma suspendiert sei; und doch dirfe man nicht sagen, dab hier 
die Kier aus Bildungsdotter und Nahrungsdotter bestehen. — Zum 
Schlusse seiner Arbeit sagt van Beneden, namentlich mit Beziehung 
auf die zusammengesetzten Kier der Trematoden und der Mehrzahl 
der anderen Platyhelminthen, der fast allgemein adoptierte Satz: 
tout ceuf est une cellule sei ungenau; er miisse lauten: in jedem 
Ki existiere eine Zelle, ein Keim, der die erste Zelle des Embryo sei 
(,,.Dans tout ceuf il existe une cellule-couf, un germe, qui est la 


premiere cellule de rembryon’). 


Man muB sich, um der Arbeit van Benedens gerecht zu werden, 
vergegenwartigen, wie man damals uber diese Dinge, in erster Linie 
iiber die Natur des Eies, dachte. Fast gleichzeitig mit van Benedens 
Arbeit waren in Deutschland zwei Werke von fundamentaler Bedeu- 
tung erschienen. Das eine waren die ,,Untersuchungen iiber die erste 
Anlage des Wirbeltierleibes’’ von W. His, das in demselben Jahre 
erschien, in welchem van Beneden seine Arbeit der Akademie iiber- 
reichte, das andere die Monographie Waldeyers iiber ,, Eierstock und Er’ 
aus dem Jahre 1870; das Vorwort dieses Werkes ist vorn September 1869 
datiert, also aus demselben Jahre, in welchem van Benedens Arbeit 
gedruckt wurde. Waldeyer konnte also noch keine Kenntnis von den 
Ergebnissen dieser Arbeit haben. Auch His und Waldeyer hatten 
sich, wie jeder Untersucher seit Schwann, die Frage vorgelegt, ob das 
Ei eine einfache Zelle sei. Beide waren zu der Ansicht gekommen, 
daB diese Frage verneint werden miisse und da’ man das Ei fiir 
eine ,,zusammengesetzte Bildung (Waldeyer) zu halten habe. Und 
doch standen sich trotz dieser scheinbar prinzipiellen Ubereinstim- 
mung die Anschauungen von His und Waldeyer diametral gegen- 
iiber. Nach His, der von der Untersuchung des Hiihnereies ausging, 
bestand der Dotter aus dem Hauptdotter oder Archilecith und dem 
Nebendotter oder Paralecith. Der Nebendotter sollte aus Granu- 
losazellen hervorgehen, die infolge einer eigenartigen Metamor- 


phose zu weiBen Dotterkugeln werden sollten. In diesen hatte man 
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also echte Zellen zu erblicken, die allmahlich in den Hauptdotter 
einwandern; ein Teil der weiben Dotterkugeln sollte dann zu gelben 
Dotterkugeln werden. Diese Auffassung wurde zur Basis der Para- 
blasttheorie, die durch viele Jahre dem Fortschritte der Wissen- 
schaft so hinderlich war. His meinte, daB aus den Elementen des 
weiben Dotters, also in letzter Instanz aus metamorphosierten 
Granulosazellen, das Blut und die Gewebe der Bindesubstanzen 
hervorgehen. So sollten also der Embryo und das fertige Tier im 
Grunde genommen das Resultat einer eigenartigen Symbiose zweier 
genetisch ganz verschiedener Keime, des Archiblasts und des Para- 
blasts, sein. Dab damit die Auffassung des Eies als einer einfachen 
Zelle ganz unvertraglich war, liegt auf der Hand. Der Riick- 
schritt der durch diese Theorie inauguriert wurde, war um so be- 
dauerlicher, zugleich aber umso unverstindlicher, als wenige Jahre 
vorher im Jahre lS86l Gegenbaur mit bewunderungswirdiger 
Klarheit den Nachweis erbracht hatte oder erbracht zu haben 
glaubte, da® der Dotter niemals Zellen enthalte und daB die 
.,Eier der Wirbeltiere mit partieller Furchung keine wesentlich 
zusammengesetzteren Gebilde sind als die der iibrigen Wirbel- 
tiere:; sie sind nichts anderes, als zu besonderen Zwecken eigentiimlich 
umgewandelte, kolossale Zellen, die aber nie diesen ihren Charakter 
aufgeben."* Dadurch werde, meint Gegenbaur, der ,,Gegensatz, 
den man zwischen den Eiern der Séugetiere und Amphibien einer- 
seits und jenen der Vogel und Reptilien andererseits erhob, voll- 
standig aufgehoben. Das Ei des Vogels ist, wie das eines Sauge- 
tieres, eine Zelle, die Keimzelle’‘. — Es ist heute ganz unverstandlich, 


wie sich gegeniiber dieser klaren und durchaus sachgemaBen Auf- 


— 


fassung Gegenbaurs die Parablasttheorie volle zwei Jahrzehnte 
in Geltung und Ansehen erhalten konnte. 
Ganz anders, als die Auffassung His’, lautete, trotz der scheinbar 


prinzipiellen Ubereinstimmung, diejenige Waldeyers. Bei Waldeyer 


war es lediglich eine allzu angstliche, oder, wenn ich so sagen dar, 
zu engherzige Fassung des Begriffes Zelle, was ihn veranlaBte, im Ei 
eine zusammengesetzte Bildung zu erblicken. Er glaubte gefunden zu 
haben, daB an dem Aufbau des Eies auch Bestandteile des Follikel- 
epithels beteiligt seien und hatte daraus den SchluB gezogen, dab, 
wenn auch das Primordialei zweifellos als eine einfache Zelle be- 
zeichnet werden miisse, das fertige Ei diesen Charakter verloren 
habe. Heute wissen wir, daB die Follikelepithelzellen bei der Ei- 
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bildung der Wirbeltiere wesentlich dieselbe Rolle spielen, wie die 
Nahrzellen bei der sog. nutrimentéren Eibildung der Arthropoden 
und anderer wirbelloser Tiere und daB weder in ihrer physiologischen 
noch in ihrer morphologischen Beziehung zum Ei ein Grund vor- 
liege, dieses nicht als einfache Zelle gelten zu lassen. — Wenn nun 
auch van Benedens Untersuchungen, soweit sie die Saéugetiere und 
Vogel betreffen, weit hinter denen Gegenbaurs, Pfliigers, Cramers, 
His’, Waldeyers und zahlreicher anderer Forscher zuriickblieben, 
so hat er doch mit seinem Urteil zweifellos das Richtige getroffen. 
Die mehr akademisch als praktisch wichtige Frage, ob eine Zelle 
auch dann noch ihren Zellecharakter bewahre, wenn ihr Material 
von anderen Zellen zugefiihrt werde, hat ihm keine Sorge gemacht, 
und allzuviel Biicherweisheit hat den damals 22)ahrigen Forscher 
trotz seines FleiBes wohl auch nicht besehwert. So wird man van 
Beneden immerhin unter denjenigen zu nennen haben, die dazu 
beigetragen haben, die morphologische Bedeutung des Eies richtig 
zu erfassen. 

Weniger wichtig sind die vier Arbeiten iiber Crustaceenent- 
wicklung, die in den Jahren 1869 und 1870 raseh hintereinander 
erschienen. Sie enthalten zwar eine Anzahl guter, neuer Beobach- 
tungen, gehen aber in den allgemeinen SchluBfolgerungen nicht 
iiber das bereits Bekannte hinaus und lassen vor allem den weiten 
Blick vermissen, der die Arbeiten van Benedens sonst fast durch- 
weg kennzeichnet. In diesen “Arbeiten werden in erster Linie die 
Furchung und Blastodermbildung beriicksichtigt, wihrend die spa- 
teren Stadien fast nur mit Riicksicht auf die allmahliche Ausbildung 
der éuBeren Koérperform beschrieben werden. Nirgends wird der 
Versuch gemacht, die Keimblittertheorie auf die Crustaceen an- 
zuwenden, ja, es findet sich in keiner der vier Arbeiten auch nur 
ein Wort, das erkennen lieBe, daB sich van Beneden diese Frage 
iiberhaupt vorgelegt habe. Und doch lag diese schon zweifellos in 
der Luft. Schon im Jahre 1854 hatte Zaddach in seinen ,,Unter- 
suchungen iiber den Bau der Gliedertiere, Berlin 1854, den Ver- 
such gemacht, die Keimblattertheorie auf die Arthropoden und 
speziell auf die Insekten, anzuwenden. Freilich muBte dieser Ver- 
such, da es noch an geeigneten Untersuchungsmethoden fehlte, 
scheitern und er wurde dann auch von A. Weismann in seinen ,, Bei- 
tragen zur Entwicklungsgeschichte der Insekten. I. Die Entwick- 


lung der Dipteren im Ei, Leipzig 1863" und Z. f. wiss. Zool., Bd. XIII, 
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sowie in seinem Aufsatz ,,Zur Embryologie der Insekten’*, Reichert 
und Du-Bois-R. Arch. 1864, mit aller Entschiedenheit zuriickge- 
wiesen. Erst im Jahre [870, also unmittelbar nach, oder zum Teil 
zu gileicher Zeit mit dem Erscheinen der Arbeiten van Benedens, 
wagte es Biitschli wieder, auf Grund seiner Untersuchungen iiber 
die Entwicklung der Biene (Zur Entwicklungsgeschichte der Biene. 
7. f. wiss. Zool., 20. Bd., 1870), die Frage nach der Berechtigung 
der Keimblattertheorte aufzuwerfen, freilich ohne in die Erérte- 
rung dieser Frage naiher einzugehen (vel. S. 530). Erst im folgenden 
Jahre wurde durch Kowalevskys ,,Embryologische Studien an Wir- 
mern und Arthropoden” (Mem. de PAead. St. Petersbourg, 16. Bad., 
IS71) die Keimblattertheorie auf die Wirbellosen und speziell auch 
auf die Arthropoden iibertragen. Er lehrte zunachst bei Hydro- 
philus und spater bet Apis und den Lepidopteren und anderen Formen 
die Schichtenbildung des Keimstreifens und damit die Bildung der 
Keinblitter kennen. Kowalevsky war der Erste, der die Eier und 
Embryonen der Arthropoden und der Wirbellosen tiberhaupt in 
Schnitte zerlegte, und so wurde durch die Anwendung einer alten, 
lingst geiibten und bekannten Methode auf ein neues Objekt eine 
neue Epoche der Entwicklungsgeschichte inauguriert. Die Arbeiten 
van Benedens fielen nun in die der Inauguration der neuen Epoche 
unmittelbar vorausgehende Zeit. Wenn sie nun aber auch in Be- 
ziehung auf die spateren Entwicklungsvorginge heute kaum meln 
als ein historisches Interesse haben, so diirfen sie doch in Beziehung 
auf die Furehung und Blastodermbildung auch jetzt noch einige 
Beachtung beanspruchen. In dieser Hinsicht sei hervorgehoben, 
daB nach van Benedens Ergebnissen die Furehung bei Mysis, den 
Lernaeopoden und Hessia eine partielle sei, daB sich hier nach det 


Befruchtung eine Art Cieatricula bilde, indem sich der gréBte Teil 


des Protoplasmas vom Deutoplasma trenne, und dab die Furchung 
ausschlieBlich an dieser Cieatricula ablaufe. Die Furehung ware 


also nach der spiter von Haeckel eingefiihrten Nomenklatur eine 


rein diseoidale. Heute neigt man aber, hauptsachlich auf Grund 
der Untersuchungen von Butschinsky (1894—1900), Wagner (1896) 
und Robinson (1906) der Ansicht zu, daB eine reine discoidale Fur- 
chung bei den Crustaceen nicht vorkomme, dab man es also auch 
bei den genannten Formen mit einer superfizielien Furchung, aller- 
dings mit vorzeitiger Bildung des Blastoderms an der kiinftigen 


Ventralseite zu tun habe. Immerhin stellen die van Beneden beob- 
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achteten Faille interessante Uberginge zwischen superfizieller und 
discoidaler Furchung dar. — In anderer Weise erfolgt die Furchung 
und Blastodermbildung nach van Beneden bei Asellus und Saceulina. 
Bei Asellus seien anfangs an der Oberflache des Eies keine Furchen 
zu sehen, spadter aber verlaufe die Furchung rein supertfiziell. Bei 
Sacculina sei zundchst die Furchung eine totale und zugleich aquale. 
Erst im Vierzellenstadium: erfolge an jeder Furchungskugel eine 
Trennung des hellen Protoplasmas vom dunklen Deutoplasma 
und es entstehen auf diese Weise acht Kugeln, von denen nur die 
vier kleineren hellen den Formwert von Zellen besitzen und durch 
weitere Teilung das Blastoderm liefern. Von anderen Angaben, 
deren Interesse allerdings nur mehr ein rein historisches ist, hebe 
ich hervor, dab van Beneden stets mit groBer Entschiedenheit die 
\nnahme einer freten Kernbildung, die damals noch in vielen Ar- 
beiten vertreten wurde, bestreitet. 

Seine besondere Aufmerksamkeit haben ferner die Héutungen 
des Embryo und der Larve in Anspruch genommen; nach van 
Beneden scheinen bet den meisten Crustaceen drei Hautungen 
wahrend der Entwicklung vorzukommen: die erste unmittelbar 
nach der Bildung des Blastoderms (diese soll bei Mysis fehlen), eine 
zweite im Naupliusstadium und eine dritte im Stadium der ,eyclops- 
dhnlichen Jugendform™ (Claus). 

Kin ganz auwerordenthches Aufsehen erregte im Jahre 1874 
van Benedens Abhandlung: ,,De la Distinction originelle du Testi- 
cule et de Tovaire: caractére sexuel des deux feuillets primordiaux 
de Pembryon; hermaphrodisme morphologique de toute individualite 
animale: essai d'une théorie de la féeondation’. Der lange Titel 
versprach in der Tat genug des Wichtigen und Interssanten. Kurz 
vorher waren zwei Arbeiten erschienen, die zum ersten Male den 
Versuch wagten, die Keimblattertheorie zur Basis der Klassifikation 
des Tierreiches zu machen; die eine stammte von E. Ray Lankester, 
dem Jugendfreunde van Benedens, und fiihrte den Titel: .,On the 
primitive Cell-layers of the Embryo, as the Basis of Genealogical 
Classification of Animals‘; die andere war Haeckels bekannte 
Gastraeatheorie. Der Zoologen hatte sich eine ungeheuere Aufregung 
bemaehtigt. Van Beneden stand ganz im Banne dieser beiden Ar- 
beiten. Auf Grund seiner Untersuchungen an Hydractinia echinata 
glaubte er den Beweis fiihren zu kénnen, dab die beiden primaren 


Keimblatter der Célenteraten polar-entgegengesetzte Primitivorgane 
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darstellen, Organe, die sich ebensowohl phylogenetisch wie physio- 
logisch scharf gegeniiberstehen. Er meinte, die Eier aus dem 
Entoderm, die Hoden und Spermatozoen aus dem Ektoderm 
ableiten und demnach den Nachweis fiihren zu kénnen, daB 
die Befruchtung in der Vereinigung eines Produktes des animalen 
Keimblattes mit einem Produkt des vegetativen bestehe. Aus dieser 
Vereinigung zweier Elemente entgegengesetzter Polaritaét sollte 
eine neue Individualitaét entstehen, genau so wie ein Wassermolekiil 
aus der Vereinigung zweier Wasserstoffatome mit einem Sauerstoff- 
atom entstehe. Ja, van Beneden war der Uberzeugung, daB dieses 
Prinzip auf alle Tiere ohne Ausnahme anwendbar sein werde. — Ich 
war damals in Jena als Student Zeuge des tiefen Eimndruckes, den 
diese Lehre hervorrief. Heute wissen wir, dab van Benedens Idee 
nur ein genialer Irritum war. Schon sechs Jahre spater konnten Weis- 
mann und Kleimenberg den Nachweis liefern, dab bei den Cnidarien 
und speziell bei den Hydrozoen, sowohl die mannlichen, als auch die 
weiblichen Geschlechtsorgane ektodermalen Ursprungs sein kénnen?) 
und diese Ergebnisse wurden in den folgenden Jahren so oft und 
sorgtaltig bestatigt, dab man heute an ihrer Richtigkeit wohl kaum 
mehr zweifeln kann. Aber diese Untersuchungen haben auch ge- 
zeigt, wie es méglich war, daB van Beneden zu einer so irrigen Auf- 
fassung gelangen konnte. Vielleicht in keiner anderen Tierklasse 
besitzen die Eier eine so weit gehende Fahigkeit, thre Ursprungs- 
stitte zu verlassen und andere Regionen des Korpers, selbst ohne 


Riicksicht auf seinen Schichtenbau, aufzusuchen, wie gerade bei den 


Hydrozoen (Hydromedusen). Immerhin ist der Irrtum van Benedens 


auch noch in psychologischer Hinsicht von Interesse ; er zeigt, wie leicht 
er von einer groBben, allgemeinen Idee erfabt und fortgerissen wurde?”). 


1) Weismann (Zool. Anz. 1880) glaubte damals, da bei den Hydroiden 
mit festsitzenden Geschlechtsknospen drei verschiedene Kombinationen 
realisiert seien: ,,a) Beiderlei Geschlechtsstoffe entstehen im Ektoderm 
(Hydra, Cordylophora, Tubularia); b) beiderlei Geschlechtsstoffe ent- 
stehen im Entoderm (Eudendrium, Plumularia, Sertullarella); ¢) der 
Samen entsteht im Ektoderm, die Eier im Entoderm (Gonothyraea, Cam- 
panularia, Hydractinia, Clada).** Heute neigt man ziemlich allgemein 
der Ansicht zu, daB bei allen Hydroiden die eigentliche Ursprungsstatte 
der Geschlechtsorgane und Geschlechtsprodukte das Ektoderm sei. 

2) Wie van Beneden in einer Arbeit aus dem Jahre 1875 (La maturation 
etc.) mitteilte, wurden seine Beobachtungen an Hydractinia von Koch, 
einem Schiller Haeckels, alsbald bestatigt; auBerdem glaubte Fol die 
Theorie auf die Pteropoden und Heteropoden tibertragen zu kénnen. 
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Die Ideen, zu denen van Beneden durch seine Untersuchungen 
liber Hydractinia gefiihrt worden war, veranlaBten ihn, die Reifung 
und Befruchtung des Kies und die erste Entwicklung der Siugetiere 
genauer zu untersuchen. (La maturation de Poeuf, la fécondation 
ete. 1875). Hinsichtlich der Reifung des Eies handelte es sich damals 

es waren kurz vorher die wichtigen Arbeiten Auerbachs, Biitsehlis 
und Strasburgers erschienen in erster Line darum, zu entschei- 
den, ob das Keimbléschen vor der Befruchtung vollkommen ver- 
schwinde, sowie ob und welchen Anteil es im Gegenfalle bei der Bil- 
dung der Richtungskérperchen nehme. Van Beneden gelangte nun 
durch seine Untersuchungen zu der Uberzeugung, da® das erste 
Richtungskérperchen aus dem ,,corps nucléolaire’ hervorgehe, das 
sich der Hauptmasse nach aus dem Keimfleck und Teilen der Kern- 
membran aufbaue; das zweite Richtungskérperchen dagegen glaubte 
er von den sog. Nebennucleolen (Flemming) und den nucleoplasma- 
tischen Geriiststringen des Keimblaschens ableiten zu miissen, die 
sich zum ,,corps nucléoplasmique zusammengezogen haben. Da 
van Beneden nach der Bildung der Richtungskérperchen keinen 
Kern mehr im Dotter nachweisen konnte, meinte er, das Ei sei zu 
einer Cytode geworden und als Monerula im Sinne Haeckels zu be- 
zeichnen. Die Bildung der Richtungskérperchen gehe der Befruch- 
tung voraus. Es ist bemerkenswert, daB van Beneden nie ein Sper- 
matozoon in das Ki eindringen sah; dagegen konnte er konstant be- 
obachten, dab eine grébere Zahl von Spermatozoen an der Ober- 
flache des Dotters haftete. Er glaubte daher annehinen zu diirfen, 
daB die Befruchtung im wesentlichen in einer Verschmelzung der 
Spermasubstanz (substance spermatique) mit der oberflachlichen 
Schicht des Dotters bestehe. Von ganz besonderer Wichtigkeit, 
namentlich auch im Hinblick auf die nahezu gleichzeitigen Unter- 
suchungen O. Hertwigs ber die Bildung, Befruchtung und Teilung 
des tierischen Eies waren die Ergebnisse der Untersuchungen van 
Benedens iiber die Bildung des ersten Embryonalkernes (premier 
noyau embryonnaire). Einige Zeit nach der Befruchtung trete in 
der Rindenschicht des Dotters eine homogene, kérnchenfreie Stelle 
auf, die van Beneden als peripherischen Vorkern (pronucléus péri- 
pheérique) bezeichnete. Darauf erscheinen auch im Zentrum des Eies 
zwei oder drei helle unregelmaBige Massen, die sich bald miteinander 


vereinigen und den zentralen Vorkern (pronucléus central) bilden. 


Der peripherische Vorkern naéhere sich dann allmahlich dem zen- 
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tralen, lege sich an ihn und vergréBere sich auf Kosten desselben. 
SchhieBlich sei nur ein einziger Kern, eben der erste Embryonalkern, 
vorhanden, der jedenfalls auf Kosten der Vorkerne entstanden sei 
gleichviel ob diese miteinander verschmelzen oder aber der eine auf 
Kosten des anderen sich vergréBere. Da nun van Beneden beob- 
achtet hatte, daB sich die Spermatozoen an die Oberflache des Dot- 
ters anlegen, um sich mit der Rindenschicht desselben zu verbinden, 
schien es ihm wahrscheinlich, daB der peripherische Pronucleus we- 
nigstens teilweise auf Kosten der Spermasubstanz entstehe. Da 
aber andererseits der zentrale Pronucleus ausschlieBlich aus Ele- 
menten des Dotters entstehe, so wiirde der erste Embryonalkern 
das Resultat einer Verbindung mannlicher und weiblicher Elemente 
sein (éléments males et femelles). Van Beneden bemerkt dazu: 
..J enonce cette derniére idée comme une simple hypothése, comme 
une interprétation que lon peut ou non accepter.“* Sodann teilt 
van Beneden noch ahnliche Beobachtungen an Fledermausen mit. 
Wie er selbst im nachsten Jahre — in der Arbeit iiber Asteracanthion 
mitteilte, kann es keinem Zweifel unterliegen, daB sein periphe- 
rischer Vorkern dem Spermakern O. Hertwigs entspricht, sein zen- 
traler Vorkern dem Eikern und sein erster Embryonalkern dem 


ersten Furchungskern. Aber trotz dieser Ubereinstimmung bestehen 


sehr wichtige, prinzipielle Unterschiede zwischen den Befunden 
und Deutungen beider Forscher. Wahrend Hertwig den mannlichen 
Vorkern aus dem Kopfe eines eingedrungenen Spermazoons entstehen 
lieB und den weiblichen Vorkern vom Keimfleck ableiten zu diirfen 
glaubte, bestand fiir van Beneden ein solcher Zusammenhang nicht. 
Fir ihn war die Befruchtung, wenn ich so sagen darf, in erster Linie 
ein chemischer ProzeB, in dem mannliche und weibliche organische 
Substanzen zur Bildung des ersten Embryonalkernes zusammen- 
treten; fiir O. Hertwig dagegen war die Befruchtung in erster Linie 
ein morphologischer ProzeB, bei dem nicht bloB zwei chemisch ver- 
schiedene Substanzen, sondern vielmehr geformte , organisierte 
Substanzen zur Bildung des ersten Furchungskernes zusammen- 
treten. Man weib, wie sehr van Beneden spater seine urspriing- 
liche Ansicht anderte. 

Oskar Hertwigs Untersuchungen iiber die Befruchtung des See- 
igeleies waren erschienen, als van Beneden mit der SchluBredaktion 
seiner Arbeit iiber die Reifung und Befruchtung des Saugetiereies 


beschaftigt war. Dieser ging nun alsbald daran, auch seinerseits 
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die Reifung und Befruchtung des Echinodermeneies zu untersuchen 
und wahlte dazu die Eier eines Seesternes, Asteracanthion rubens. 
Nicht mit Unrecht betonte er, dab Hertwig weder fiir den Zusam- 
menhang zwischen Keimfleck und Eikern, noch fiir den zwischen 
Spermatozoenkopf und Spermakern sichere Beweise hatte beibringen 
kénnen. Van Beneden untersuchte und beschrieb nun sehr genau 
und umstandlich den Bau des unreifen Eies und vor allem des Keim- 
bliéschens von Asteracanthion und schilderte dann die Verande- 
rungen, die dieses bis zu seinem vollstandigen Verschwinden durch- 
laufe. Zuerst sollen die Pseudonucleolen verschwinden, 8—15 an der 
Zahl, sowie die von van Beneden sog. nucleoplasmatische Masse, die 
aus den Geriststrangen des Keimbliaschens entstanden sei. Dann 
folge der Keimfleck, nachdem er zuvor eine Reihe merkwiirdiger 
Umwandlungen erfahren habe, und sehheBlich schwinde auch das 
Keimblischen selbst. Der Schwund desselben werde mit einem Un- 
deutlichwerden seiner Konturen eingeleitet; darauf zerreibe seine 
Membran oder bekomme wenigstens an der dem Zentrum des Dot- 
ters zugewendeten Seite ein Loch. Hier trete sodann sein fliissiger 
Inhalt heraus, wahrend sich zugleich die Membran (des Keimblas- 
chens) falte und schlieBlich ganz auflése. Der ausgetretene Inhalt 
bilde einen wenig seharf begrenzten hellen Fleck innerhalb des 
Dotters; dieser Fleck werde kleiner und kleiner und verschwinde 
bald vollstandig. Wie van Beneden meinte, sei diese Erscheinung 
wahrscheinlich dadureh bedingt, daB sich die Substanz des Keim- 
blaschens allmabhlich im Protoplasma des Dotters auflése. 

Es ist iibrigens interessant, welche Wandlungen van Beneden 
hinsichtlich der Auffassung der Schicksale des Keimblaschens durch- 
gemacht hat. Anfangs war er, wenn auch mit einiger Reserve, gegen 
die damals sehr verbreitete Ansicht, daB das Keimblaschen ver- 
schwinde, und fiir die von Johannes Miiller in seiner Arbeit iiber 
Entoconcha bestimmt verfochtene Meinung von der Persistenz des- 
selben eingetreten. Durch die Arbeiten Oellachers iiber die Ent- 
wicklung der Knochenfische und die Monographie Kleinenbergs 
iiber Hydra war er dann sichtlich fir die Auffassung eines volligen 
Schwundes eingenommen worden und glaubte diese Auffassung durch 
seine Untersuchungen an Saéugetieren und nunmehr auch an Echino- 
dermen bestaétigen zu kénnen. Wie wir sehen werden, hat er aber 


spater auch diese Ansicht wieder fallen lassen. — Die Arbeit van 


Benedens tber Asteracanthion kann insofern als ein Fortschritt 
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gegenuber der Arbeit Hertwigs iiber Toxopneustes angesehen werden, 
als durch sie gezeigt wurde, daB von einem direkten Zusammenhang 
zwischen Keimfleck und Eikern nicht die Rede sein kann, wenigstens 
nicht in dem Sinne, wie sich Hertwig denselben dachte. Auf alle 
Fille hatte sie, wenn sie auch selbst weit entfernt war, eine Lésung 
der Frage zu bringen, das Verdienst, zu einer néheren Priifung der 
Hertwigschen Lehre angeregt zu haben. Eine Losung konnte die 
Arbeit schon deshalb nicht bringen, weil sie nichts uber die Bildung 
der Richtungskorperchen enthielt. 

Recht bezeichnend fiir van Benedens Denkart sind die Schlub- 
worte seiner Arbeit, in denen er eine Hypothese uber die Bedeutung 
des Makronucleus und Mikronucleus der Infusorien aufstellte. Er 
vergleicht den Makronucleus (oder Nucleus im engeren Sinne) mit 
dem zentralen weiblichen Vorkern und den Mikronucleus (oder 
Nucleolus) mit dem peripherischen oder mannlichen und glaubte, 
seine im Jahre 1874 auf Grund der Untersuchungen an Hydractinia 
aufgestellte Theorie der Befruchtung mutatis mutandis auch auf die 
Infusorien anwenden zu kénnen. 

Im nachsten Jahre (1877) erschien eine Arbeit van Benedens 
iiber die erste Entwicklung der Knochenfische, in der er den Ver- 
such machte, die Gastraeatheorie auf diese Tierklasse anzuwenden. 
Die Arbeit bietet heute nur mehr historisches oder, vielleteht rich- 
tiger gesagt: persOnliches Interesse. Was die Beobachtungen 
betrifft, so waren sie eigentlich schon zur Zeit threr Ver6éffentlichung 
durch die Arbeiten Oellachers und v. Kupffers und vor allem Goettes 
iiberholt. Der Grund davon lag in der Methode; van Beneden hatte 
es unterlassen, Schnitte durch die untersuchten Eier zu legen und 
war infolgedessen zu irrigen Schiliissen geleitet worden. Ubrigens 
ist gerade das persdnliche Interesse, das die Arbeit bietet, so grok, 
daB ich nicht ganz mit Stillschweigen dariiber hinweggehen mochte. 
Van Beneden dachte sich die erste Entwicklung der Knochenfische 
folgendermaBen: er meinte, die Furchung sei eine totale, inaquale. 
Die mit sehr viel Deutoplasma beladene Eizelle teile sich zunachst 
in zwei sehr undhnliche Zellen; die eine sei der Keim, der sich allein 
abfurche und der Keimscheibe den Ursprung gebe, die andere werde 


von der Deutoplasmakugel dargestellt, die an der dem Keime zu- 


gewendeten Seite von einer Schicht von Protoplasma, der ,,couche 


intermédiaire’’, bedeckt sei. Diese couche intermédiaire furche sich 


nicht, sondern es treten in ihr gegen Ende der Furchung des Keimes 
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zahlreiche Zellkerne auf, um die sich das Protoplasma zusammen- 
ziehe. Die Entstehung dieser Kerne erfolge auf endogenem Wege, 
also neoplastisch. Nebenbei bemerkt, ist diese couche intermédiaire 
mit ihren Kernen nichts anderes als das, was spater H. Virchow 
Dottersyneytium oder Agassiz, Whitman und andere Periblast ge- 
nannt haben. Aus der couche intermédiaire gehe nun das primdre 
Entoderm hervor, wahrend der Keim das primare Ektoderm liefere, 
das allmahlich das primaére Entoderm samt der Deutoplasmakugel 
umwachse. So kommt also van Beneden dazu, die discoidale Fur- 
chung des Teleostiereies zu leugnen und zu sagen: Die Knochenfische 
durehlaufen eine epibolische Gastrula. Zum Schlusse sucht er, in- 
dem er sich auf Strasburger beruft, zu zeigen, da®B zwischen einfacher 
Zellbildung durch Teilung und endogener Zell- und Kernbildung 
nur ein gradueller, kein prinzipieller Unterschied bestehe. 

Es braucht kaum erwahnt zu werden, daB heute die Furchung 
und Gastrulation der Knochenfische, namentlich infolge der gegen 
Ende der 90er Jahre auf Anregung H. Virchows ausgefiihrten Unter- 
suchungen, in den wesentlichen Punkten klargestellt ist. (Vgl. vor 
allem die Arbeiten Jablonowskis.) Freilich ist gegen die durch diese 
Arbeiten begriindeten Anschauungen in neuester Zeit Einspruch 
erhoben worden. Es kann indessen nicht die Aufgabe dieser Zeilen 
sein, darauf naher einzugehen. — 

Nun trat in den Arbeiten van Benedens eine langere Unter- 
brechung ein. Sie war hauptsaéchlich durch die Folgen eines schweren 
Unfalles veranlaBt, den er bei einer Besteigung des Eiger im Berner 
()berlande erlitt. Er hatte die Besteigung in Begleitung Gussen- 
bauers, der damals Professor der Chirurgie in Liittich war, und zweier 
Fiihrer unternommen. Van Beneden bezeichnete spater einmal, als 
er mit mir dariiber sprach, Gussenbauer als seinen Lebensretter. 
Und Gussenbauer erzahlte mir, daB es ihm damals nur mit auBerster 
Kraftanstrengung gelungen sei, die Partie, die auf vereistem Firn 
ins Rutschen gekommen war, unmittelbar vor dem sonst unvermeid- 
lichen Absturz iiber eine steile Felswand zum Stehen zu_bringen. 
Er zeigte mir auch noch den dabei verwendeten Eispickel, dessen 
eine, ins Eis eingehackte Zacke ganz krumm gebogen war. Gussen- 
bauer leitete dann auch den Transport van Benedens, der*meistens 
bewuBtlos war, aus der Schweiz nach Belgien. 

Die erste Arbeit, die nach dieser Unterbrechung erschien, waren 
die Recherches sur ?Embryologie des Mammiféres und behandelte, 
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wie der Untertitel: La formation des feuillets chez le Lapin besagt, 
in erster Linie die Keimblattertheorie des Kaninchens. Sie war im 
wesentlichen eine ausfiihrliche, von zahlreichen Abbildungen be- 
gleitete Darstellung der schon im Jahre 1875 veréffentlichten, seit- 
her allerdings bedeutend erweiterten Untersuchungsergebnisse. In- 
dessen brachte van Beneden in der Einleitung auch eine summa- 
rische Darstellung einiger seiner wichtigsten neueren Untersuchungs- 
ergebnisse iiber Reifung und Befruchtung des Kanincheneies. Nur 
diese, die iibrigens durchaus den Charakter einer vorlaufigen Mit- 
teilung haben, sollen hier besprochen werden; der wesentliche 
Inhalt der Arbeit dagegen soll erst im 5. Kapitel zur Sprache kommen. 
Die wichtigsten Satze dieser vorlaufigen Mitteilung sind folgende: 
,,Le pronucléus femelle dérive de la vésicule de Purkinje et il en est 
de méme, au moins partiellement des corps directeurs. La dispa- 
rition compléte de la vésicule, est le dernier terme d'une série de 
modifications qui s'accomplissent durant les trois semaines précé- 
dant l'expulsion de Povule ovarien” (S. 3). Sodann wird mitgeteilt, 
daB drei Phinomene, namlich die Zuriickziehung des Dotters oder 
vielmehr die AusstoBung der perivitellinen Flissigkeit, die Bildung 
der Dottermembran (membrane vitelline) und die Austreibung der 
Richtungskérperchen untrennbar verbunden zu sein und eine und 
dieselbe Ursache zu haben scheinen; daB sie also auch eine und die- 
selbe Erklarung verlangen. Und nun folgen einige Satze, die streng 
genommen eine neue Theorie der Befruchtung enthalten und auf 
die van Veneden das allergréBte Gewicht legte, sowie er sie denn 
auch durch fetten Druck ganz besonders hervorhob. Sie lauten: 
,,Le rajeunissement de la cellule présente deux phases: dans la pre- 
miére la cellule se débarrasse a la fois d'une partie déterminée de 
son noyau (corps directeurs) et de certains éléments protoplasmiques 
(liquide perivitellin et membrane vitelline); dans la seconde phase 
les parties expulsées sont remplacées grace a la conjugaison qui se 
fait entre la partie femelle de Pceuf et le ou les spermatozoides™ 
(S. 4). Der iibrige Inhalt dieser vorlaufigen Notiz ist von gerin- 
gerer Wichtigkeit. Noch heute wichtig dagegen ist die auf den ersten 
Seiten beschriebene, auf eine Beobachtung Weils gegriindete Methode, 
um die aufeinander folgenden Reifungssstadien der Eier des Kanin- 
chens mit Sicherheit und in lickenloser Reihe auffinden zu kénnen. --- 

Van Beneden hat also in dieser Arbeit die Theorie aufgestellt, 


daB sich das Ei bei seiner Reifung eines Teiles seines Kerns und 
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seines Protoplasmas entledige und da® bei der Befruchtung die aus- 
gestoBenen Teile (des Kerns und des Protoplasmas) durch eine 
zwischen der weiblichen Partie der Eies und einem oder mehreren 
Spermatozoen stattfindende Konjugation wieder ersetzt werden. 
Implicite ist in dem Gesagten vielleicht schon enthalten, da®B die aus- 
gestoBenen Teile des Eies als miinnliche Bestandteile des Eies anzu- 
sehen seien. — 

Dazu ist aber erstens zu bemerken, daB van Beneden spater die 
Ansicht, dab die Befruchtung als eine Konjugation aufzufassen sei, 
sehr scharf bekampfte, und zweitens, daB die Ansicht, die Konju- 
gation der Einzelligen und die Befruchtung der Mehrzelligen habe 
eine ,,Verjiingung zur Folge, nicht neu war. Es hatte namlich 
schon Bitschli im Jahre 1876 in seinen Studien iiber die ersten Ent- 
wicklungserscheinungen der Eizelle, die Zellteilung und die Kon- 
jugation der Infusorien, die letztere und diejenige sonstiger Ein- 
zelligen als Verjiingung bezeichnet (vgl. l. ce, S. 207ff.) und den 
Befruchtungsvorgang und die Reifungserscheinungen der Eizelle dem 
Konjugationsvorgang (resp. der Kopulation) gleichgestellt, woraus 
auch ohne ausdriickliche Bezeichnung der Befruchtungsprozesse 
als Verjiingung hervorging, daB er letzteren Vorgang in derselben 
Weise deutete. Van Beneden hat die Ansichten und die Arbeit 
Biitschlis nicht erwahnt. Dies ist erst in einer spateren Arbeit aus 
dem Jahre 1884 geschehen. 

In demselben Jahre (1880) erschien eine vorliufige Mitteilung 
und zwei ausfiihrliche Abhandlungen iiber den Bau des Ovariums, 
die Ovulation, die Befruchtung und die ersten Stadien der Entwick- 
lung der Flederméuse. Ich halte mich natiirlich an die ausfiihr- 
lichen Abhandlungen und bemerke, daB die vorlaiufige Mitteilung 
augenscheinlich nur ein Auszug aus diesen war, da sie mit einem 
Teil derselben fast gleichen Wortlaut hat. Die Untersuchungen 
ber Reifung, Befruchtung und Furchung sind zusammen mit Julin 
ausgefiihrt, diejenigen iiber den Bau des Ovariums von van Beneden 
allein. Diese kamen zuerst, jene folgten nach. 

Die Studie iiber den Bau des Eierstockes von Vespertilio muri- 
nus und Rhinolophus ferrum-equinum bildete die Einleitung zu den 
Untersuchungen iiber die Embryonalentwicklung der Fledermause. 
Sie wurde an den Ovarien vollstandig erwachsener Tiere angestellt, 
die im April und Mai eingesammelt worden waren und entweder 
unmittelbar vor der Konzeption standen oder schon trachtig waren. 


i 
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Ich hebe aus ihr nur solche Angaben heraus, die auch heute noch 
von Interesse und Bedeutung sind. Dazu gehért vor allem die Stel- 
lungnahme van Benedens zu der Frage, ob das Ovarium eine Serosa 
besitze oder nicht. Im Gegensatz zu Waldeyer (Eierstock und Ei) 
hielt er die oberflachliche Bekleidung des Ovariums fiir eine Serosa, 
also fiir einen Teil des Peritoneums; er schrieb also dem Eierstock 
einen Peritonealiibergang zu und meinte, man diirfe heute nicht 
mehr annehmen, da ein prinzipieller Unterschied zwischen einem 
Epithel und einem Endothel bestehe. So kam er also dazu, eine 
Serosa ovarica propria (,,une séreuse ovarique propre’) zu unterschei- 
den (S. 483). Ferner gab er an, daB das Ende des Ligamentum ova- 
rii proprium zu einem aus glatten Muskelfasern bestehenden Mus- 
kel umgebildet sei, der allerdings nicht ins Ovarium selbst eintrete; 
diesem Muskel schrieb er eine Bedeutung fiir das Bersten der Graaf- 
schen Follikel und die Uberleitung der Eier in den Ovidukt zu. — 
Merkwiirdig ist die Angabe, daB das Endothel der Art. uterina ein 
geschichtetes Epithel sei, dessen oberflachliche Zellen ziemlich regel- 
maBige kubische Formen haben. — Was die Schichtung des Ova- 
riums betrifft, so hatte Waldeyer, der das Ovarium statt von einer 
Serosa von einer Mucosa iiberzogen sein lieB, eine Zona parenchy- 
matosa und eine Zona vasculosa unterschieden; jene verglich er mit 
der Driisenmucosa, diese mit dem submucésen Bindegewebe. Diesen 
Vergleich weist van Beneden zuriick, behalt aber die Ausdriicke bei 
und sagt, daB sie auf die Verhaltnisse bei der Hufeisennase Anwen- 
dung finden kénnen, bei der gemeinen Fledermaus fehle dagegen 
eine Zona vasculosa. — Des weiteren ist von Interesse, daB das 
Keimepithel bei der Hufeisennase ein einschichtiges kubisches oder 
zylindrisches Epithel, bei der gemeinen Fledermaus (murin) dagegen 
ein geschichtetes, aus zwei, drei oder selbst vier Lagen bestehendes 
Epithel sein soll. Auch Primordialeier kommen in diesen vor, um 
die die Zellen wie die Zellen eines Follikels gruppiert sein kénnen. 
Ubrigens trete zuweilen an Stelle des mehrschichtigen Epithels 
ein einschichtiges Plattenepithel auf, das einem Endothel ahnlich 
sehe. Daraus schlieBt van Beneden, daB der Unterscheidung von 
His zwischen Epithel und Endothel jede prinzipielle Wichtigkeit 
fehle. 

Aus der Beschreibung der Graafschen Follikel hebe ich als be- 
sonders wichtig heraus, was van Beneden iiber die sog. multiloku- 


laren Follikel sagt. Solche Follikel waren schon von anderen Seiten, 








Uber Edouard van Beneden usw. 37 


so von Schrén und Wagener, beschrieben worden. Van Beneden 
fand sie im Ovarium der Hufeisennase, dayegen nicht in dem der 


gemeinen Fledermaus (murin). Dabei ist interessant, dab — was 
bis dahin noch nicht beschrieben war — die von einer Zona pellu- 


cida umgebenen Eier unmittelbar aneinanderliegen kénnen, ohne 
durch epitheliale Scheidewinde voneinander getrennt zu 
sein. Dies fiihrt ihn zur Untersuchung der Frage nach dem Ur- 
sprung der Zona pellucida. Aus der Tatsache, daB in solchen multi- 
lokuléren Follikeln die Eier unmittelbar aneinanderstoBen kénnen 
und da® dabei an den Beriihrungsflachen die Zona pellucida genau 
so gebildet ist, wie im sonstigen Umfang der Eizelle, schleBt van 
Beneden: 1. daB die Zona pellucida vom Ei stammt und nicht vom 
Follikelepithel, und 2. daB die Granulosazellen an der Bildung des 
Dotters nicht beteiligt sind. MeinerAnsicht nach ist der zweite 
SchluB nicht gerechtfertigt, da ja die Eier selbst in sol- 
chen multilokuléren Follikeln in groBer Ausdehnung 
direkt an die Granulosazellen anstoben, so daB also von 
hier aus die Beteiligung an der Dotterbildung erfolgen 
kann. Waldeyer war, wie schon friiher erwahnt, der Ansicht, 
daB an der Bildung des Dotters die Granulosazellen beteiligt seien, 
und er hat daraus den SchluB gezogen, daB das ,,reife Saugetierei 
keine einfache Zelle, sondern eine zusammengesetzte Bildung*' sei. 
Darin war er entschieden zu weit gegangen und van Beneden hatte 
gewiB recht, wenn er ihm gegeniiber an dem Satze festhielt, dab 
das Ei eine einfache Zelle sei. Dagegen war andererseits auch van 
Beneden insofern im Unrecht, als doch immerhin eine Zelle Substanz 
oder Nahrung von anderen Zellen zugefiihrt bekommen kann, ohne 
dadurch den Charakter einer einfachen Zelle zu verlieren (s. dar- 
uber S$. 516). 

Was den Dotter betrifft, so hatte van Beneden schon in der 
Arbeit iiber die Entwicklung des Kaninchens aus demselben Jahre 
(1880) drei Schichten im Dotter unterschieden (masse médullaire, 
couche intermédiaire und couche corticale du vitellus). Die masse 
médullaire stellt offenbar den ,,Dotterkern’ dar; sie wird iibrigens 
von van Beneden auch noyau médullaire genannt. Die couche 
intermédiaire soll nach van Beneden dem gelben Dotter des Vogel- 
eles entsprechen; an ihrer Bildung soll der Markkern (Dotterkern) 
gar nicht beteiligt sein; diese von Pfliiger und Waldeyer ausgespro- 


chene Ansicht wird ausdriicklich bestritten. (Dazu bemerke ich, 
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daB van Beneden den Dotterkern Balbianis bei dieser Gelegenheit 
gar nicht erwahnt, also auch den Markkern des Fledermauseies da- 
mit nicht vergleicht.) Schon ganz junge Kier zeigen eine deutliche 
Polaritét (S. 521). Auf die Beschreibung des Baues des Keimblas- 
chens, sowie auch auf diejenige der Follikelatresie gehe ich nicht 
naher ein. 

Den SehluB der Arbeit bildet ein Kapitel iiber das System der 
Markstrange (Systeme des cordons médullaires). Bekanntlich 
stammt der Name ,,Markstrange von Waldeyer, der sie aus dem 
Geschlechtsteil des Wolffschen Koérpers entstehen lie®B und fiir die 
Homologa der Tubuli seminiferi des Hodens hielt. Mit zunehmendem 
Alter sollen sie allmahlich atrophieren. Braun beschrieb die Strange 
von den Reptilien unter dem Namen Segmentalstrange. Er leitete sie 
ebenso wie Balfour vom Epithel der Malpighischen Kérperchen der 
Urniere ab. Bei der gemeinen Fledermaus nun fand sie van Beneden 
enorm entwickelt und das Organ in allen Richtungen durehziehend. 
Er beschreibt solide, dichotomisch geteilte Stringe, sowie auch tu- 
bulése, hohle, ganz wie Driisenschlauche gebaute, die in der Nahe 
des Hilus und des von ihm sog. netzférmigen Korpers liegen. Diese 
tubulésen Strange setzen sich einerseits in die soliden Strange fort, 
andererseits in die Kanale des netzférmigen Korpers, wobei der 
Ubergang plétzlich erfolge. Den netzférmigen Kdérper be- 
schreibt van Beneden als einen stets am Hilus gelegenen, aus netz- 
formig miteinander verbundenen Schlauchen bestehenden Kérper. 
Die durch besondere Weite ausgezeichneten Schlauche des Par- 
ovariums sind von Flimmerepithel ausgekleidet und van Beneden 
konnte einige von ihnen, die ganz in der Nahe des netzformigen 


Kérpers gelegen waren, sich in die Kandale dieses Korpers 6ffnen 
sehen. Er ist daher der Ansicht, dab alle angefiihrten 
Schliuehe und Stringe Teile eines und desselben Organ- 


systems seien. Er glaubt, daB die Schlauche, die in Beziehung 
zu den Markstrangen stehen, die Homologa des Epoophorons von 
Waldeyer seien und da®B die Gesamtheit aller derjenigen, die nicht 
direkt mit dem Ovarium in Beziehung stehen, als Paroophoron zu 
bezeichnen sei. 

Nun laBt van Beneden noch einen Vergleich mit den Teilen 
des Hodens folgen. Das Rete testis wird mit dem corps réticulé, 
die tubulésen Strange werden mit den Tubuli recti und die 
soliden Strange mit den Tubuli contorti (seminiferi) verglichen. 
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Des weiteren werden die hohlen flimmernden Schlauche des ,,Par- 
ovarium™ mit den Vasa efferentia testis und den Coni vasculosi des 
Nebenhodens (van Beneden sagt der Parepididymis) verglichen. 
Endlich wirft van Beneden noch die Frage auf, ob man es hier mit 
Analogien oder mit Homologien zu tun habe; er meint, die Ent- 
scheidung kénne nur die Entwicklungsgeschichte bringen. Dies ist 
auch meine Ansicht. Solehe Spekulationen, wie die hier angefiihr- 
ten, haben nur einen sehr bedingten Wert: iiber Fragen, die sich 
durch direkte Beobachtung entscheiden lassen, soll man nicht des 
langen und breiten spekulieren. Immerhin muB anerkannt werden, 
daB van Beneden durch diese Arbeit die groBe Liicke, die er seiner- 
zeit in den Recherches sur la Composition et la signification de 
loeuf gelassen hatte, einigermaBen auszufiillen suchte. 

Dies gilt auch zum Teil von den zusammen mit Julin heraus- 
gegebenen ,,Observations sur la maturation, la fécondation et la 
segmentation de Vceuf chez les Cheiroptéres. Allerdings waren, 
wie die Autoren selbst sagen, auch jetzt noch ihre Beobachtungen 
iiber die Reifung sehr unvollstandig. 

Van Beneden kommt zunachst nochmals auf seine Untersuchungen 
iiber die Reifung des Eies beim Kaninchen zu sprechen. Da gerade 
diese Untersuchungen eine der wichtigsten Etappen van Benedens 
iiber Reifung und Befruchtung bilden und die bei denselben ge- 
wonnenen Erfahrungen in mancher Hinsicht den Schliissel fiir das 
Verstandnis seiner spateren Ansichten bilden, so will ich aus der 
Zusammenstellung der Resultate, die van Beneden gibt, das Wich- 
tigste hervorheben. Zuerst betont er, daB er mit Sicherheit erkannt 
habe, daB der pronucléus femelle aus dem Purkinjeschen Blaschen 
hervorgehe; daB das gleiche, wenigstens zum Teil, von den Rich- 
tungskérperchen gelte; daB die Zuriickziehung (retrait) des Dotters 
gleichzeitig mit der Austreibung des ersten Richtungskérperchens 
beginne; daB sich am Ende des Aufenthaltes des Eies im Ovarium 
auf Kosten der duBeren Schicht des Dotters eine Membrana vitel- 
lina bilde; daB alle aufgezihiten Phinomene vor dem Bersten des 
Follikels und unabhangig von der Befruchtung sich vollziehen; und 
daB sich endlich die Zuriickziehung des Dotters' nach der Aus- 
stoBung des Eies und der Austreibung des zweiten Richtungskér- 
perchens im Oviduct vollende. Bei den Fledermausen finde man 
nicht bloB im Friihjahr, sondern schon im Winter und zu Anfang 
der kalten Jahreszeit im Ovarium Follikel, welche augenscheinlich 
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schon die Charaktere der Reife erkennen lassen. Indessen sei es 
hier noch schwieriger, den Verlauf der Reifung zu untersuchen als 
beim Kaninchen. 

Van Beneden und Julin teilen die Beobachtungen mit, die sie 
in dieser Hinsicht angestellt haben und schlieBen aus ihnen, dab 
auch hier das Schwinden des Keimblaschens, der Beginn der Zuriick- 
ziehung des Dotters, die Bildung des weiblichen Vorkerns, die Aus- 
treibung des ersten Richtungskérperchens, das sich vielleicht spater 
teile, schon im Ovarium vor der Befruchtung erfolgen und dak 
diese Phinomene die Reifung des Eies charakterisieren. — Schon 
aus den in der vorlaéufigen Mitteilung vom Jahre 1875 mitgeteilten 
Tatsachen schloB van Beneden, daB sich die Fledermause vor Ein- 
tritt des Winterschlafes paaren, daB die Spermatozoen bis zum Ende 
des Winters lebend im Uterus verweilen, daB das Ei vor Eintritt 
der kalten Jahreszeit zur Reife gelange, daB es walrend des Win- 
ters befruchtet werde, aber daB die eigentliche Embryonalentwick- 
lung erst im Friithjahr beginne. Wahrend des Winters finde man 
im Uterus eines jeden Weibchens eine Menge Spermatozoen; solche 
finden sich auch im Eileiter. Die Eier, die man wahrend des Win- 
ters im Oviduet finde, zeigen immer dieselben Charaktere: Der 
Dotter sei mehr oder weniger zuriickgezogen, im perivitellinen Raum 
seien gewOhnlich drei Polkérperchen vorhanden und der Dotter ent- 
halte die zwei Vorkerne; ihre Gegenwart diirfe als charakteristisch 
fir das befruchtete Ei angesehen werden. Bei den Fledermausen 
seien also dhnliche Erscheinungen zu beobachten, wie nach Bischoff 
beim Reh. Die Pause in der Entwicklung trete bei den Fledermausen 
bald nach der Befruchtung ein. Beim Kaninchen erfolge die Be- 
fruchtung im allgemeinen 9 Stunden nach dem Coitus; die Furchung 
beginne 10—12 Stunden spater und ungefaéhr 70 Stunden nach der 
Kopulation oder 60 nach der Befruchtung sei die Furchung been- 
digt und es erscheine die Héhle der Blastocyste. Bei den Fleder- 


mausen scheine die Kopulation in allen Fallen der Ovulation vor- 


auszugehen und die Entleerung des Eies scheine nie vor Beginn 
des Winterschlafes stattzufinden. In der Zeit von Ende Dezember 
bis Mitte April fanden van Beneden und Julin im Oviduct der ver- 
schiedenen Arten alles in allem nur sechs Eier in Furchung, da- 
gegen nicht gefurchte mehr als 50. Die Eier in Furchung wurden 
Ende Marz und wahrend des April gefunden. Die Ovulation kénne 
nicht blo®B im Marz, sondern bereits im Februar, Januar, ja sogar 
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im Dezember erfolgen. Vielleicht sei die Erniedrigung der Tempe- 
ratur wahrend des Winterschlafes die Ursache der Hemmung der 
Entwicklung (van Beneden und Julin teilen jedoch nicht mit, bis 
zu welchem Grade die Korpertemperatur wahrend des Winter- 
schlafes erniedrigt werde), ahnlich wie eine Erniedrigung der Tem- 
peratur auch bei den Amphibien, Fischen und anderen Tieren ver- 
langsamend auf die Entwicklung wirke. Alles in allem glaubt 
van Beneden, die im Jahre 1875 gezogenen und ver6ffentlichten 
Schliisse gegeniiber den Einwiirfen, die von Benecke, Eimer und 
Fries dagegen erhoben wurden, aufrecht halten zu kénnen, indem 
er zugleich die Widerspriiche zu erkléren sucht. Was endlich noch 
das befruchtete Ei betrifft, so teilen van Beneden und Julin mit, 
daB, wie schon erwahnt, gewohnlich drei Polkérperchen vorhanden 
selen; sie seien durch ihre sehr bedeutende GréBe ausgezeichnet. 
Oft finde man in der Nachbarschaft der Richtungskérper mehr oder 
weniger voluminése und an Quantitaét variable Granulationen. — 
Vor der Befruchtung sei der animale (,,germinative) Pol des 
Kies haufig von einer hellen Substanz eingenommen, der die von 
van Beneden schon frither einmal so genannte ,,lentille cicatri- 
cule’ bilde. Diese sehe man auch noch im befruchteten Ei; beim 
Kaninchen bilde sich in ihr der mannliche Vorkern. Van Beneden 
nimimt an, daB dasselbe bei der Fledermaus der Fall sei. Fast immer 
seien zwei Vorkerne zu sehen; meistens seien sie einander sehr 
alhnlich; manchmal sei aber auch der eine etwas kleiner als der an- 
dere. Nur in einem einzigen Ei waren die beiden Vorkerne kon- 
jugiert. 

Die weiteren Beobachtungen betreffen die Furchung und bil- 
dung der Vesicula blastodermica; sie sollen erst im 5. Kapitel, wel- 
ches die Arbeiten tuber die Entwicklung der Saéugetiere behandeln 
wird, zur Sprache kommen. — 

Und nun beginnen die Arbeiten iiber Ascaris megalo- 
cephala, die bekanntlich von fundamentaler Bedeutung fiir die 
Lehre von der Reifung und Befruchtung des Eies und von der Zell- 
teilung werden sollten. Den Anfang machte eine kleine Abhand- 
lung iiber den weiblichen Geschlechtsapparat von Ascaris meg., der 
dann alsbald die beriihmten ,, Recherches sur la Maturation de lceuf 
et la Fecondation folgen sollten. Diese beiden Arbeiten hat van 
Beneden zu einem Buche vereinigt, das den Titel fiihrt: ,,Recher- 


ches sur la maturation de Voouf, la fécondation et la division 
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cellulaire’!). Diesen beiden Abhandlungen folgte dann im selben Jahre 
eine kleine, zusammen mit Julin herausgegebene Abhandlung iiber 
die Spermatogenese von Ascaris megalocephala und schlieBlich im 
Jahre 1887 die zusammen mit Neyt publizierten ,,Nouvelles recher- 
ches sur la fécondation et la division mitosique chez I Ascaride mega- 
locéphale™, die als ,Communication préliminaire™ bezeichnet wurden. 
Man kann dariiber im Zweifel sein, ob man den alten oder den neuen 
Recherches den Vorrang einréumen solle; ich meinerseits ziehe fast 
die neuen vor; sie sind in mancher Hinsicht klarer und bestimmter 
als die alten, und zeigen, daB van Beneden in den drei Jahren, die 
seit dem Erscheinen der gréBeren Arbeit vergangen waren, den 
Gegenstand noch griindlicher durchdacht und erwogen hatte®). 
Uber die erste Arbeit, die gewissermaBen eine Einleitung zur 
eigentlichen Monographie bildet, will ich mit wenigen Worten hin- 
weggehen. Sie enthalt eine sehr sorgfaltige Beschreibung des mikro- 
und makroskopischen Baues der weiblichen Geschlechtsorgane, die 
gewiB schon vielen, die sich mit dem gleichen Thema _ beschiaftigt 
haben, sehr willkommen war. Sie ist auch heute noch durchaus 
lesenswert. Wie schon vor langer Zeit Siebold u. a., teilte auch van 
Beneden, allerdings mit einigem Vorbehalt, den Genitalapparat tn 
vier Abschnitte ein: Ovarium, Oviduet, Uterus und Vagina. So- 
dann werden die einzelnen Absehnitte und ihre Funktionen ge- 


nauer geschildert. Hinsichtheh des Ovariums ist die Beschreibung 


der Bildung der Eier und ihres Verhaltnisses zur Rhachis, sowie der 


Ablésung von dieser von Interesse. Das gleiche gilt von ihrem Ver- 
halten im Oviduct, von der Bildung der ,,plaque d’imprégnation™ 
usw. Wie jetzt wohl jeder Embryologe weib, vollzieht sich die 
Konjugation der Geschlechtsprodukte am oberen Ende des Uterus. 
Man kénne, meint van Beneden, diesen Abschnitt des Geschlechts- 
apparates mit Leuckart als Samentasche (poche copulatrice) be- 


zeichnen; vom anatomischen Standpunkte aus aber rechtfertige 


') Diese Buchausgabe ist selbstandig paginiert (424 Seiten mit In- 
begriff der hier an den Anfang gestellten Table des matiéres); auBerdem 
aber hat van Beneden auch die beiden Arbeiten in Buchform mit der 
Paginierung des Archives verschickt. Ich werde im folgenden zu- 
erst die Seitenzahl der Buchausgabe mit selbstandiger Paginierung und 
dann in Klammern diejenige des Archives anfihren. 

2) Der Anteil Neyts beschrankte sich blo®B auf die Anfertigung der 
Photogramme,; der wissenschaftliche Teil der Arbeit stammt ausschlief- 


lich von van Beneden. 
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sich eine soleche Unterseheidung nicht. Wie heute gleichfalls jeder 
Embryologe weib, zeigen in der Nachbarschaft der Vagina die mei- 
sten Kier zwei Vorkerne; manchmal sind dieselben zu einem ,,ersten 
Embryonalkern® miteinander verschmolzen. 

Von gréBerem Interesse ist dann noch die Differenzierung der 
Epithelien des unteren Drittels des Oviductes in eine basale Platte 
und in terminale Papillen, wobei die basalen Platten Fibrillen ent- 
halten, die sich aus einer Zelle in die benachbarte fortsetzen. Dieses 
Epithel geht ganz allmahlich in das des Uterus iiber und beide sind 
nach demselben Typus gebaut. Van Beneden meint, es habe wahr- 
scheinlich die Funktion eines Driisenepithels (S. 123 [29]). Von den 
Papillen des Uterusepithels heiBt es dann spater (S. 134 [(40]), daB 
sie wahrscheinlich nach Art von Pseudopodien funktionieren und 
dazu dienen, die Spermatozoen gewissermaBen einzufangen.  In- 
dem van Beneden darauf hinweist, daB man im unteren Drittel des 
Uterus in dessen freier Hoéhle keine Spermatozoen findet, sondern 
nur noch zwischen den basalen Enden der Epithelzellen, meint er, 
man miisse dem Epithel zweierlei Funktion zuschreiben: eine sekre- 
torische und eine solehe, die die Hinaufbeférderung der Sperma- 
tozoen nach der ,,Samentasche bezwecke. Von gréBberem morpho- 
logischem Interesse ist das iiberaus schéne und typische Muskelepithel, 
das van Beneden mit dem der Célenteraten vergleicht (S. 132 [38]). 

Und nun gehe ich zur eigentlichen Monographie iiber. Aus der 
historischen Einleitung hebe ich als nicht uninteressant hervor, dab 
van Beneden gegen O.- Hertwig in Beziehung auf die Theorie der 
Befruchtung sehr energisch Prioritaétsanspriiche erhebt. Diese Tat- 
sache lehrt, daB man damals nicht so scharf wie heute zwischen der 
morphologischen und chemischen Seite der Frage unterschied. Offen- 
bar war van Beneden dieser Unterschied, obwohl er bereits (1884) 
imstande war, die Theorie O. Hertwigs sehr wesentlich zu erwei- 
tern, nicht ganz klar zum BewuBtsein gekommen, sonst hatte er 
unmdéglich seine Prioritaétsanspriiche so formulieren diirfen, wie es 
tatsaéchlich von ihm geschehen ist. Der Sachyerhalt war folgender: 
Im Jahre 1870 hatte van Beneden im Ei des Kaninchens und der 
Fledermaus vor dem Beginn der Furchung zwei Kerne gefunden, 
von denen er meinte, daB sie durch Teilung des Keimblaschens ent- 
standen seien. Im Jahre 1875 konnte er dann die beiden Kerne 
und ihre Entstehung genauer beschreiben. Er meinte jetzt, daB 


sich die Spermatozoen (und zwar wohl mehrere) in der Rinden- 
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schicht des Eies auflésen und daB dann aus dem betreffenden Teil 
des Dotters, der die Substanz der aufgelésten Spermatozoen ent- 
halte, ein Kern, namlich der mannliche Vorkern, bilde. Der zen- 
trale oder weibliche Vorkern dagegen entstehe aus Teilen ovularen 
Ursprunges!). Die beiden Kerne treten dann miteinander in Kon- 
jugation. Die Worte van Benedens lauten: ,,Je crus pouvoir dé- 
duire de mes observations que le noyau périphérique se forme, chez 
le lapin, aux dépens de la substance constitutive des zoospermes, 
tandis que le noyau central est d'origine ovulaire, et j’exprimai 
opinion quil s’agit, dans la fusion des deux élements nucleaires 
dun phénomeéne de conjugaison entre noyaux presentant des ca- 
ractéres sexuels différents’ (S. 268 [52]). Dagegen glaubte Oskar 
Hertwig den von ihm so genannten Spermakern (oder den van Be- 
neden so genannten mannlichen Vorkern) direkt vom Kopf eines 
eingedrungenen Spermatozoons ableiten zu kénnen; er zeigte, daB 
zur Befruchtung nicht mehr als ein Spermatozoon verwendet werde 
und daB der Kopf desselben sich nicht im Ei auflése, sondern direkt 
zum Spermakern werde. Den Eikern (weiblichen Vorkern van Be- 
nedens) glaubte er anfangs vom Keimfleck ableiten zu miissen. Die 
Feststellungen Hertwigs waren also doch sehr wesentlich andere 
als diejenigen van Benedens, ja, es bestand ein prinzipieller Unter- 
schied zwischen der ersten Theorie van Benedens und derjenigen 
Hertwigs. Jene war, wie schon friiher erwahnt, eine chemische, 
diese eine morphologische. Nach van Beneden bestand zwischen 
manniichem Vorkern und Spermatozoon keine Kontinuitat in mor- 
phologischem Sinne, sondern nur eine solehe in chemischem; nach 
Hertwig dagegen ging der wesentliche Teil des Spermatozoons di- 
rekt, ohne sich aufzulésen und dadurch seine morphologische In- 
dividualitét aufzugeben, in den Spermakern iiber. Durch diese An- 
nabme war durchaus nicht ausgeschlossen, daB die chemische Zu- 
sammensetzung oder, wenn ich so sagen darf, die Molekularstruktur 
des Spermatozoons fiir die weitere Entwicklung und fiir die Ver- 
erbung eine sehr wichtige Rolle spiele. Eine rein chemische Theorie 
der Befruchtung schlieBt eine morphologische Betrachtung der Ver- 
erbung ganz aus; eine morphologische dagegen schlieBt eine che- 
mische nicht nur nicht aus, sondern ist geradezu obne eine solche 
nicht denkbar. Bei der Befruchtung kommen zwei individuell 


1) Der Name Pronucléus wurde von van Beneden im Jahre 1875 vor- 


geschlagen. 
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voneinander verschiedene Plasmaarten —- Individualplasmen, wie 
sich Fick ausgedriickt hat — zusammen und beide Plasmaarten 
sind die Trager bestimmter erblicher Eigenschaften; beide sind 
aber auch an bestimmte morphologische Bestandteile der Zelle ge- 
bunden, ohne die sie nicht existieren und wirken kénnen. Niemand 
hat meines Wissens die chemische Seite der Vererbungsvorgange 
klarer und schirfer auseinandergesetzt, als Huppert in seiner be- 
kannten Rektoratsrede. — Spater, und zwar schon in seinen Re- 
cherches, hat van Beneden seine urspriingliche Theorie der Befruch- 
tung, ohne dies ausdriicklich zu erwahnen, aufgegeben, indem er den 
direkten Ubergang des Kerns des Spermatozoons in den mannlichen 
Vorkern in durchaus einwandfreier Weise nachwies; und er ist noch 
insofern iiber Hertwig und alle seine Vorgainger hinausgegangen, 
als er zeigte, daB mannlicher und weiblicher Vorkern genau gleiche 
Mengen von Substanz, an gleiche morphologische Grundlagen ge- 
bunden, enthalten. — 

Auf die historische Einleitung, aus der ich nur die Stelle heraus- 
hebe, die auf die Prioritaétsanspriiche gegen Hertwig Bezug haben, 
weil eben nur diese von allgemeinerem Interesse ist, folgte eine kurze 
Beschreibung der Methoden, an deren Schlu8B van Beneden sagte, 
daB es ihm ,,jusqu’a présent™ nicht gelungen sei, die Vorkerne gut 
zu farben. (S. 282 Archiv, S. 66 Separatausgabe.) Dies war ihm 
aber spater gelungen, wie er auf Seite 476 des Archives (S. 260 der 
Separatausgabe) hervorhebt. Ferner schreibt er auf Seite 498 (bezw. 
282): ,,1] y a deux mois environ, a la fin d’octobre 1883 j'ai con- 
state que les femelles jetées vivantes dans de laleool faible (40° a 
50°) et conservées dans ce liquide pendant des mois, fournissent 
un matériel admirable pour l'étude des problémes dont il me reste 
& m’oceuper pour terminer ce mémoire’*. Aus diesen an sich ziem- 
lich gleichgiltigen Bemerkungén geht mit Sicherheit hervor, dab 
mehr als ein Drittel der Arbeit — und zwar, wie mir scheint, gerade 
das wichtigste — erst aus dem Ende des Jahres 1883 oder vielleicht 
zum Teil sogar aus dem Anfang des Jahres 1884 stammt. Die Mono- 
graphie erschien dann, wie aus einer Bemerkung van Benedens 
in der Streitschrift gegen Guignard aus dem Jahre 1889 hervorgeht, 
im April 1884. Nichts desto weniger tragt sowohl der betreffende 
Band des Archivs als die Separatausgabe die Jahrzahl 1883. Dies 
ist zur Beurteilung gewisser Fragen nicht ohne Wichtigkeit; ich 


werde spater noch darauf zuriickkommen. 
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Bald nach dem Erscheinen der Recherches hat Flemming im 
.,Biol. Centralblatt’ (5. Band, Nr. 6) ein ausfiihrliches kritisches 
Referat derselben veréffentlicht (16 Seiten lang), dem ich hier um 
so lieber einen breiten Platz einréume, als van Beneden, wie gesagt, 
in seinem Testamente den Wunsch gediuBert hatte, es mége Flem- 
ming zusammen mit mir die kritische Analyse seiner Arbeiten 
schreiben. 

Hier sollen zunachst nur die einleitenden Worte Flemmings an- 
gefiihrt werden. Sie lauten: ,,.Das Buch van Benedens nimmt unter 
den Fortschritten, welche die Lehre vom Leben der Zelle und spe- 
ziell der Eizelle ‘jetzt in rasehem Tempo macht, eine besonders her- 
vorragende Stelle ein. Begrenzt auf die Erforschung der Eireifung 
und Spermabildung, Befruchtung und Eiteilung bei einem Nema- 
toden, Ascaris megalocephala des Pferdes, gibt es ein glinzendes 
Beispiel dafiir ab, wie gerade durch Vertiefung in ein einzelnes Ob- 
jekt die Kenntnis dieser Vorgainge geférdert werden kann, wenn 
dieses Objekt giinstig gewahlit ist und mit der Sachkenntnis, dem 
Talent und Gesechick bearbeitet wird, iiber die ein Forscher wie 
van Beneden verfiigt. 

Im ersten Kapitel behandelt van Beneden das Ei und seine Ver- 
anderungen wahrend der ersten Periode der Reifung, sowie den Bau 
der Spermatozoen. Zur ersten Periode der Reifung rechnet van 
Beneden alle Verainderungen, welche das Ei zur Aufnahme eines 
Spermatozoons vorbereiten. Die zweite Periode der Reifung um- 
faBt dagegen alle Phinomene, die auf den Eintritt des Spermato- 
zoons folgen und mit der Bildung der Richtungskérperchen und 
der perivitellinen Hiillen verkniipft sind. — Wie aus seinen Bemer- 
kungen auf S. 71 (Arch. S. 287) klar hervorgeht, lie®B sich van Be- 
neden bei seinen Untersuchungen iiber den Bau des Eies von Asea- 
ris von Ideen leiten, wie sie zuerst von mir in meinen Arbeiten iiber 
die Entwicklung der Malermuschel (1876) und der Tellersehnecke 
(1879) und von Hatschek in seiner Arbeit iiber die Entwicklung 
von Teredo (1880) geéuBert wurden, wie er sie dann selbst durch 
seine Untersuchungen tiber die Furchung von Corella_parallelo- 
gramma im Herbst 1880 bestatigt fand und wie sie endlich fiir das 
Ei der Wirbeltiere, unmittelbar vor den ,,Recherches’’ von Roux 
(1883) und Rauber (1883) ausgesprochen worden waren. Er legte 
sich also die Frage vor, ob schon das ungefurchte und unbefruch- 
tete Ei von Ascaris die kiinftigen Regionen des Kérpers: rechts 
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und links, dorsal und ventral, vorn und hinten, unterscheiden lasse ? 
Und nun weist er schon am ungefurchten, unreifen Ei eine hetero- 
pole morphologische Achse nach, deren einen Pol, an dem das Sper- 
matozoon eindringt, er als péle d’imprégnation, deren anderen er 
als pole neutre bezeichnet. Bas Ei vergleicht er mit einem Aug- 
apfel (globe de Toeil), die der Cornea entsprechende Vorwélbung 
nennt er région parapolaire und die diese umgebende Furche cercle 
parapolaire. Der Dotter lasse eine hellere Rindenschicht und eine 
dunklere Markmasse unterscheiden. Und nun wird der Dotter ge- 
nauer beschrieben. Im Protoplasma des Eies seien hyaline Kugeln 
(sphéres hyalines), homogene Trépfchen (gouttelettes homogénes) 
und lichtbrechende Kérperchen (corpuscules refringents) zu unter- 
scheiden. Die letzteren seien in der Rindenschicht des Dotters oft 
in radiéren Reihen angeordnet, wodurch sie zur radiaren Streifung 
des Kies beitragen. Denke man sich alle diese Einschliisse weg, so 
stelle das Protoplasma ein netzférmiges Geriist dar, das aus vielfach 
miteinander anastomosierenden Balkehen und Plattchen einer fein 
punktierten Substanz bestehe. Diese Substanz werde zum Teil von 
Fibrillen, zum Teil von einer interfibrillaren Masse zusammenge- 
setzt. Die Fibrillen zeigen knétchenférmige Anschwellungen, die van 
Beneden mit dem Botaniker Hanstein Mikrosomen nennt (S. 387, 
573), und wenn, wie dies zuweilen vorkomme, die Knétchen benach- 
barter Fibrillen einander in ihrer Lage entsprechen, so sehe ein sol- 
ches Fibrillenbiindel quergestreift aus. Es sei méglich, daB die Knét- 
chen oder Kérnchen benachbarter und parallel laufender Fibrillen 
durch quer verlaufende Fibrillen miteinander verbunden seien. Die 
Fibrillen zeigen namentlich in der Peripherie des Eies haufig eine 
radidre Anordnung, die wahrscheinlich auf die Existenz einer radi- 
aren Struktur des Protoplasma selbst zu beziehen sei. So gibt van 
Beneden hier eine Theorie des Baues des Protoplasmas, 
die in vieler Beziehung mit der bekannten Theorie Flemmings iber- 
einstimmt, aber doch ziemlich weit iiber diese hinausgeht. Meine 
spaiter (1889) aufgestellte Hypothese der Zentrierung der Fibrillen 
des Protoplasmas zeigt insofern mit der Theorie van Benedens eine 


Ubereinstimmung, als beide im allgemeinen radiére Anordnung der 
Faden fiir etwas Urspriingliches halten; nur geht meine Hypothese 
noch insofern dariiber hinaus, als sie die Fibrillen von zwei Seiten 
her in gleicher Starke an einen Zentralkérper oder eine zentrale 
Partie des Protoplasmas herantreten l4Bt und auf diese Weise die 
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Annahme einer seitlichen Symmetrie mit der Struktur des Proto- 
plasmas in Einklang zu bringen sucht. Wie wir iibrigens gleich sehen 
werden, wurde auch von van Beneden eine bilaterele Symmetrie der 
Zelle angenommen. Wenn aber dann ferner van Beneden meint, 
die radiare Struktur des Dotters sei von den Strukturphinomenen, 
die im Moment der Kernteilung im Protoplasma in die Erscheinung 
treten, total verschieden, so kann ich ihm hierin nur zum Teil folgen; 
namlich nur insofern, als ich die Ansicht van Benedens eventuell fiir 
die Mantelfasern und die Zentralfasern der Kernspindel gelten lassen 
kann, dagegen nicht fiir die Polstrahlen; diese leite ich direkt von den 
Fibrillen der sog. ruhenden Zelle ab. Des weiteren teilt van Beneden 
mit, da®& die Reifungserscheinungen des Eies in der ersten Periode 
hauptsachlich in Differenzierungsvorgangen der Dottersubstanz am 
Impragnationspol bestehen. Die Eier aus der unteren Portion des 
Ovariums zeigen eine ganz andere Form als die Eier im Oviduct: 
sie haben die Form von Keulen (massues), an denen van Beneden 
ahnlich wie an den Spermatozoen einen Kopf und einen Schwanz 
oder Stiel unterscheidet. Der Dotter zeige bereits dieselbe Zusam- 
mensetzung wie im reifen Ei. Die radiaren Streifen scheinen zu 
dieser Zeit nicht gegen einen zentralen Punkt, sondern gegen eine 
zentrale Achse zu konvergieren. Eine Dottermembran fehle zu dieser 
Zeit. Der Kopf der Keule werde sodann breiter und bilde sich zu 
einem Ovoid um, dessen Langsachse senkrecht zur Achse der Keule 


gerichtet sei. Zu dieser Zeit zeige das Ei eine deutliche bilaterale 


Symmetrie (une symmétrie bilatérale manifeste). Die den Kopf 


der Keule bildende Masse werde allmahlich zur Rindenschicht 
des reifen Eies, die Substanz des Schwanzes dagegen zur Mark- 
substanz. Am Ende des Schwanzes erscheine eine besonders gear- 
tete Platte, die van Beneden als disque polaire bezeichnet. Diese 
Platte bestehe aus einer hyalinen kérnchenfreien Substanz und weise 
eine deutliche senkrechte Streifung auf. Sie werde allmahlich dicker 
und bilde dann eine plankonvexe oder bikonvexe Linse. Spéter 
zeige die Platte, der disque polaire in der Mitte eine Unterbrechung, 
die von einer hellen, nicht gestreiften Substanz eingenommen werde. 
Diese bilde den Impragnationspfropf (bouchon d’imprégnation). 
Derselbe nehme einen der Pole des Eies ein und nur an dieser Stelle 
kénne ein Spermatozoon eindringen. Die Dottermembran, die sich 
mittlerweile gebildet habe, zeige an dieser Stelle eine Unterbrechung, 


so daB also hier eine Mikropyle bestehe, die vom Impragnations- 
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pfropf verschlossen werde. Die friiher erwahnte morphologische 
Achse des reifen Eies entspreche nun der urspriinglichen Achse des 
Kies, zur Zeit, wo dieses noch die Form einer Keule zeige’). Was 
die Dotterhaut (membrane vitelline) betreffe, so kénne, sagt van 
Beneden, dariiber kein Zweifel sein, daB sowohl die Ovarialeier, als 
die Kier in der ganzen oberen Partie des Oviducts membranlos sind 
und keine Mikropyle besitzen. Dagegen seien die Eier zur Zeit, 
wenn sie befruchtet werden sollen, von einer Membran umgeben; 
dem Auftreten derselben gehe wahrend des Durchtrittes der Eier 
durch die untere Halfte des Oviducts die Bildung einer resistenten 
Schicht in der Peripherie des Dotters voraus. Die Bildung der Dot- 
terhaut sei ein Phinomen der Reifung und nicht eine Folge der Im- 
pragnation; es gehe dies daraus hervor, daB bei Weibchen, die nicht 
befruchtet sind und deren Geschlechtsorgane nicht ein Spermato- 
zoon enthalten, alle Eier in der oberen Partie des Uterus eine isolier- 
bare Dotterhaut zeigen, ganz als ob eine Befruchtung stattgefunden 
hatte. Im Bereiche des Impragnationspfropfes fehle die Dotterhaut. 

Von besonderer Wichtigkeit sind die Ergebnisse van Benedens 
liber den Bau des Keimblischens, denn mit ihnen hangen 
wieder diejenigen iiber die Bildung und Bedeutung der Richtungs- 
kérperchen aufs innigste zusammen. In den keulenférmigen Eiern 
liege das Keimblaschen fast immer in der Hauptachse oder ganz 
nahe neben derselben, und zwar naher dem neutralen, als dem Im- 
pragnationspol, und immer in der Markmasse. Dasselbe gelte auch 
noch vom reifen Ei, abgesehen davon, daB es vom Impragnations- 
pol weniger weit entfernt sei. Das ungefahr kugelige Keimblaschen 
enthalte einen oft rundlichen, manchmal ovalen Keimfleck (Nucleolus 
des Eies); dieser liege immer ganz nahe der Peripherie des Keim- 
blaschens deutlich abgegrenzt. Diese differenzierte Partie des 
Keimblaschens nennt van Beneden Prothyalosom. Dasselbe 
spiele bei der Bildung der Richtungskérperchen ein 
wichtige Rolle; den Rest des Keimblaschens nennt van Beneden 
Portion accessoire; in dieser Portion kommen fast immer kleine 
Kérperchen vor, die bei der Reifung des Eies keine Rolle spielen 
und wohl fiir Analoga von Pseudonucleolen gelten kénnen. An der 
Oberflache sei das Keimblaéschen von einer deutlichen Membran 
umgeben, und das Innere diirfte aus einer fliissigeren Substanz 

1) Van Beneden glaubt, daB der ,,Dotterhiigel*’ Selenkas vielleicht 
dem entspreche, was er selbst als Impragnationspfropf bezeichnet habe. 
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bestehen als die Wand oder couche corticale. Van Beneden nimmt 
an, da®B das Keimkérperchen aus zwei nebeneinander liegenden 
vierseitigen Platten bestehe, von denen jede aus vier chromatischen 
Kiigelehen (globules chromatiques) zusammengesetzt sei; die Plat- 
ten seien untereinander durch eine weniger farbbare Substanz 
verbunden. Im Hyalosom sehe man schon vor der Befruchtung 
Spuren einer aus achromatischen Fibrillen bestehenden Spindel; 
diese Fibrillen gehen von den chromatischen Platten aus. Eine 
einem Kniéuel dhnliche Anordnung der chromatischen Substanz 
des Keimkoérperchens hat van Beneden nie beobachtet. 

Die akzessorische Portion des Keimblaschens setzt sich aus einer 
resistenteren, mit der Membran verbundenen Rindenschicht und 
einem fliissigen Inhalt zusammen; dieser letztere trete ungefahr 
um die Zeit, zu der das Spermatozoon in Kontakt mit dem Ei komme, 
aus dem WKeimblaischen aus, das infolgedessen eine bedeutende Ver- 
kleinerung erfahre und eine unregelmadBige Form annehme. Die 
Kernmembran und ein Teil der akzessorischen Portion des Keim- 
blischens, sowie die Membran des Prothyalosoms lésen sich in feine 
durch Faden miteinander verbundene Koérnchen auf und werden 
dem protoplasmatischen Geriistwerk sehr ahnlich. Die akzessorische 
Portion werde dann zum groBen Teil zu einer Platte (lame) reduziert, 
die den vertikalen Schenkel eines T bilde, dessen horizontaler Schen- 
kel von dem Prothyalosom dargestellt werde. 

Zu dieser Darstellung bemerkt Flemming mit Recht, daB sie 
so viel Neues und Uberraschendes enthalte, daB eine weitere Priifung 
unbedingt notwendig sei. Dies ist nun allerdings spater zum Teil 
geschehen; aber trotzdem kann die Frage nach dem Bau des Keim- 
blischens zu dieser Zeit seiner Entwicklung noch nicht als gelést 
gelten. 

Nun folgt eine sehr genaue Beschreibung der Spermatozoen, wie 
man sie im Uterus der befruchteten Weibchen findet. Von der von 
Leuckart so genannten Samentasche, in welcher die Eier geradezu 
im Sperma schwimmen, war bereits die Rede. Wohl mit Recht be- 
merkt van Beneden, daB die Spermatozoen erst im Uterus ihre 
volle Reife erlangen. Sie zeigen hier sehr lebhafte améboide Be- 
wegungen. Wie wohl jetzt jeder Embryologe weib, zeichnen sich 


die Spermatozoen durch einen spharischen, sich lebhaft farbenden 


Kern aus, an dem gewohnlich nichts von einer Struktur erkennbar 


ist; nur ab und zu bemerke man, wie van Beneden angibt, in ihm 
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ein kleines, dunkles nucleolenartiges Kérperchen. Dieser homogene 
Kern scheine aussehlieBlich aus Chromatin zu bestehen. Und nun 
unterscheidet van Beneden vier Typen von Spermatozoen, wobei 
er iibrigens bemerkt, daB zwischen ihnen zahlreiche Uberginge 
existieren und da er sie nur unterscheide, um sie leichter beschrei- 
ben zu kénnen. Diese vier Typen sind: 1. der type spheroidal. 
Hier sehe man um den Kern sehr haufig eine blasse, fein punktierte 
Schicht (couche périnucleaire), in der die Kérnchen gewohnlich 
eine radiaére und dabei mehr oder weniger konzentrische Anordnung 
zeigen. Die Kornchen seien durch Faden miteinander verbunden. 
So scheine also die granulierte Masse aus varikésen Faden von 
radiarer Richtung zusammengesetzt zu sein'). Die Korner eines 
konzentrischen Kreises scheinen gleichfalls durch Faden miteinander 
verbunden zu sein. Hinsichtlich der promorphologischen Verhalt- 
nisse sagt van Beneden, das Spermatozoon zeige yon einer gewissen 
Zeit an eine monaxone Symmetrie. 2. Bei der Beschreibung des zweiten 
Typus, des type pyriforme, hebt van Beneden hervor, dab die radiaren 
Linien nicht gegen den Kern, sondern gegen die Achse des Sperma- 
tozoons konvergieren. Dies ist’ hinsichtlich der Zentrierung des 
Protoplasmas nicht unwichtig. Wie bei der ersten Form sei auch 
bei dieser ein homogener Teil des Protoplasmas als Kalotte zu unter- 
scheiden; wahrend diese Kalotte, die die caudale Hemisphare bedecke, 
beim ersten Typus der granulierten Masse des Spermatozoons ein- 
seitig aufsitze, zeige sie sich beim zweiten Typus zu einem Zapfen 
verlangert. 3. Den dritten Typus nennt van Beneden type campa- 
nuliforme; die homogene Kalotte sei hier noch mehr verlangert, und 
in ihrer Mitte sei ein dichter Strang (batonnet axial) zu erkennen. 
4. Der vierte Typus zeichne sich durch seine Kegelform aus, weshalb 
ihn van Beneden als type conoide bezeichnet. Das, was dieses Stadium 
besonders charakterisiere, sei das Auftreten eines massigen Korpers 
im Schwanz, der von einer sehr stark lichtbrechenden Substanz 
gebildet sei, die sich mit Pikrocarmin griin farbe. Es ist das der 
jetzt so genannte Glanzkorper. Dieser lichtbrechende Kérper nehme 
den gréBten Teil des Schwanzes in Anspruch und erscheine in den 
reifen Spermatozoen vollkommen homogen. Er sei dem batonnet 
des friiheren dritten Stadiums homolog. Van Beneden betrachtet 


die vier Typen von Spermatozoen nur als vier aufeinander folgende 


1) Wie Flemming tibersetze auch ich das Wort moniliforme mit varikos. 
4* 
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Stadien in der Entwicklung. Zur Befruchtung diene gewéhnlich 
der vierte Typus, aber keineswegs immer. Und nun laBt van Beneden 
wieder einen Vergleich der Fibrillen des Protoplasmas mit den Fibril- 
len der quergestreiften Muskelfasern folgen. In der Zusammen- 
fassung hebt er nochmals hervor, daB ein Spermatozoon von Ascaris 
1. aus einer granulierten, den Kern enthaltenden Kopfhalfte (hemi- 
sphére céphalique) bestehe, die aus einer perinucleadren, fein punk- 
tierten Schicht und einer netzférmigen Rindenschicht bestehe; 
2. aus einem Schwanz, der in den reifen Spermatozoen einen licht- 
brechenden Kérper umschlieBe. 

Das 2. Kapitel der Monographie handelt von dem Eindringen 
desSpermatozoons ins Ei oder Kopulation der Geschlechts- 
produkte. Van Beneden schickt zunachst voraus, daB man das 
Eindringen eines Spermatozoons wohl unterscheiden miisse von 
der eigentlichen Befruchtung. Diese bestehe der Hauptsache nach 
in der Bildung der ersten Embryonalzelle (ersten Furchungszelle 
nach O. Hertwig) auf Kosten des Spermatozoons und des Eies. 
Das Resultat der Befruchtung sei also die Bildung einer teilungs- 
fahigen Zelle und die Entstehung eines den Erzeugern ahnlichen 
Individuums (8.139 [355]). Van Beneden zieht den Ausdruck Kopu- 
lation der Geschlechtsprodukte dem Ausdruck Impragnation vor; 
darunter sei lediglich die Einfiihrung eines mannlichen Elementes 
ins Ei zu verstehen. Den Ausdruck Konjugation wendet van Beneden 
nur fiir die geschlechtliche Zeugung der Protozoen und Proto- 
phyten an. 

Nun wird die Art des Eindringens des Spermatozoons genau 
beschrieben. In weitaus der Mehrzahl der Faille dringe nur ein 
einziges Spermatozoon ins Ei; bekanntlich wurde diese ungemein 
wichtige Tatsache zuerst vollkommen einwandfrei von O. Hertwig 
festgestellt. Das Eindringen erfolge stets am Impragnationspol; 
an dieser Stelle zeige die Dottermembran, wie schon erwahnt wurde, 
eine weite, wahrscheinlich kreisférmige Unterbrechung, eine wahre 
Mikropyle. Das Spermatozoon befestige sich am Impragnations- 
pfropf mittels seiner Hemisphére céphalique. Dabei kommt van 
Beneden wieder auf die Achsenverhaltnisse der beiderlei Geschlechts- 


srrodukte zu sprechen: er sagt, Spermatozoon und Ei legen sich 
gt, 


mit ihren gleichnamigen Polen aneinander, und ihre Achsen bilden 
miteinander eine gerade Linie (vorausgesetzt, da® von auben 
keine Stérung erfolgt). Bald nachdem sich das Spermatozoon am 
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Pfropfe festgesetzt habe, andere die Hemisphére céphalique ihre 
Form und werde zylindrisch. Der Impragnationspfropf ziehe sich 
alimahlich ins Innere zuriick, wobei er das Spermatozoon mit sich 
ziehe. Die den Schwanz des Spermatozoons bedeckende Membran 
verschlieBe sodann die Mikropyle des Eies und verschmelze mit 
der Dottermembran; daraus gehe die Membrane ovo-spermatique 
hervor. Nun dringe das Spermatozoon tiefer und tiefer in den Dotter 
ein und dabei zeigen sich an seinem Protoplasma merkwiirdige 
Veranderungen. Die Fibrillen richten sich senkrecht gegen die 
Fixationsflache, und das Protoplasma werde starker farbbar, was 
auf eine chemische Veranderung desselben hinweise usw.; dagegen 
werde der Kern des Spermatozoons weniger lichtbrechend und 
weniger farbbar. Es scheine, daB ein Teil der chromatischen Substanz 
des Kerns in das Protoplasma iibergehe; iiberdies scheine der Um- 
stand, daB der Kern sein chromatisches Vermégen zum Teil verliere, 
darauf hinzuweisen, daB er nicht ausschlieBlich aus Chromatin 
bestehe, sondern noch ein achromatisches Stroma enthalte. Sodann 
werden die weiteren Verdnderungen des Spermatozoons im_ Ei, 
vor allem seine Verkiirzung und die Verkiirzung des lichtbrechenden 
Koérpers (Glanzkérpers) beschrieben; auch andere das Spermato- 
zoon oft nach seinem Eintritt ins Ei seine Richtung; es stelle sich 
mit seiner Hauptachse schief. Der lichtbrechende Korper sei fiir 
die weitere Entwicklung des Eies und den Mechanismus des Ein- 
dringens des Spermatozoons ohne Bedeutung. Zum Schlusse werden 
noch die Veranderungen innerhalb des Protoplasmas des Eies wah- 
rend der Kopulation besprochen. Namentlich wird dabei auf die 
varikésen Fibrillen und ihren Verlauf Riicksicht genommen. 

Das 3. Kapitel, das umfangreichste von allen, handelt von 
der zweiten Periode der Reifung des Eies und den Veranderungen, 
welche das Spermatozoon wahrend dieser Periode erfahrt. Es kommt 
also in diesem Kapitel vor allem die so ungemein wichtige und 
schwierige Frage nach der Bildung der Pol- oder Richtungskérper- 
chen in Betracht. Schon damals stand es durch die Beobachtungen 
zahlreicher Forscher fest, daB die Bildung der Polkérperchen von 
der Befruchtung ganz unabhangig ist und daB sie als eine Reifungs- 
erscheinung des Eies betrachtet werden muB. Man wuBte, dab 
meistens die Bildung der Richtungskérperchen der Kopulation 
der Geschlechtsorgane vorausgeht, dagegen in einigen Fallen der- 
selben nachfolgt. Man wuBte auch, daB bei den Seesternen die 
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Austreibung der Richtungskérperchen erst erfolgt, nachdem die 
Kier abgelegt sind, bei den Seeigeln dagegen schon im Ovarium. 
Schon damals wurde von der Mehrzahl der Forscher, die sich mit 
dem Gegenstand beschaftigt hatten, die Bildung der Richtungs- 
kérperchen als ein ProzeB aufgefaBt, der im wesentlichen einer 
Zellteilung gleichkomme. Diese Auffassung war durch die Unter- 
suchungen ©. Hertwigs und Fols begriindet, dann durch diejenigen 
Trincheses, Marks, Blochmanns, Hoffmanns und anderer gestiitzt 
worden. Hinsichtlich der Bildung der ersten Richtungsspindel 
(Biitschli) oder des Amphiaster de rebut (Fol) wuBte man, daB sich 
dieselbe mindestens zum Teil auf Kosten des Keimblaschens bilde; 
aber, ob dazu das ganze Keimblaschen oder nur ein Teil verwendet 
werde, dariiber waren die Ansichten geteilt. Van Beneden wirft 


nun die Frage auf: ,,Kkann die Bildung der Polkérperchen einer 
Zellteilung gleich gesetzt werden? (S. 191 [407]). Zeigt die Bildung 


der Polkérperchen dieselben Phasen, die fiir eine gewéhnliche Zell- 


teilung charakteristisch sind? Folgen diese in derselben Reihe 
aufeinander, mit anderen Worten, handelt es sich um eine indirekte 
Teilung oder aber um einen anderen Vorgang von Zellvermehrung 
oder endlich miisse man bezweifeln, daB die Polarkérperehen wirk- 
liche Zellen sind?’ (193 [409]). 


Und nun beschreibt van Beneden zuerst die Bildung des ersten 
Polkérperchens und die Begleiterscheinungen derselben. Zu- 
nachst schlagt er mit Riicksicht auf die eigentiimlichen Bilder, die man 
bei Ascaris megalocephala erhalt, vor, an Stelle der Ausdriicke erste 
,, Richtungsspindel™ oder ,,Amphiaster de rebut’ den Ausdruck ,,figure 
Ypsiliforme** zu setzen. Auf Kosten dieser Figur bilde sich das erste 
Polkérperchen. Wie der Name sagt, besteht die Y-formige Figur aus drei 
Schenkeln, die zusammen die Form eines Y geben. Sie ist aus chromati- 
schen Elementen und aus achromatischen Faden, Kérnchenhaufen und 
Trépfchen zusammengesetzt. Die chromatischen Elemente liegen dort, 
wo die drei Schenkel des Y zusammenstoBen. Von diesen drei Schenkeln 
haben zwei den gleichen Bau; der dritte ist anders gebaut. Im ganzen 
besitze die Figur eine deutliche bilaterale Symmetrie; die Symmetrie- 
ebene gehe durch den vertikalen Schenkel der Figur. Die drei Schenkel 
der Figur bestehen aus Fibrillenbiindeln. An den Enden der beiden 
eberen Schenkel des Y finden sich Kérnehenhaufen von halbkugeliger 
Form; von der unteren, dem Zentrum des Y zugewendeten Flache dieser 
beiden Halbkugeln entspringen nun die Fibrillen, und unter diesen zeichnen 
sich in jedem der beiden Schenkel zwei oder drei durch ihren geradlinigen 
Verlauf und dadurch aus, daB sie sich an die chromatischen Kérner an- 
heften. Der Fu® des Y werde von einem Biindel oder vielmehr von einer 
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Lamelle von sich tiberkreuzenden Fibrillen gebildet, die ihren Ursprung 
gleichfalls von den terminalen Kérnchenhaufen nehmen. Van Beneden 
nennt diese Lamelle lame équatoriale und ihr basales Ende corps pédieux. 
Die zwei divergierenden Schenkel des Y fassen das Prothyalosom zwischen 
sich, in welchem die chromatischen Kiigelchen (globules chromatiques) 
liegen; diese bilden gewéhnlich zwei Gruppen zu je vieren, die regelmaBig 
rechts und links von der Symmetrieebene verteilt sind. Das Y stelle 
natirlich nur den optischen Schnitt eines kérperlichen Gebildes dar; 
stelle man sich vor, der vertikale Schenkel des Y ware statt einer Platte 
ein Stiel, wie er es auf dem optischen Schnitte in der Tat zu sein scheine, 
so hatte das Ganze eine Ahnlichkeit mit einem Fangbecher (bilboquet) 
und seinem Fangballe (boule). Statt nun im einzelnen die Teile zu be- 
schreiben, gebe ich eine schematische Skizze der ganzen Figur, wie ich 
sie mir aus den Abbildungen und der Beschreibung van Benedens kon- 
struiert habe. Fig. 1a stellt die ganze Y-férmige Figur vor, Fig. 1b den 
Fangbecher mit dem Ball, also Teile der Y-férmigen Figur. Und nun 
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bedeuten: 11 die beiden polaren Koérnchenhaufen, von denen einerseits 
varikése Faserchen ins Protoplasma ziehen und andererseits die Fibrillen 
der Y-formigen Figur abgehen. 22 sind die Fibrillen, die zur lame équa- 
toriale (3) und von da zum corps pédieux (34) ziehen. Auf dem optischen 
Schnitt stellen die Fibrillen den Becher (2, Fig. 1b) und in ihrer Fort- 
setzung den Stiel (3) des Fangbechers dar; 4 ist das Prothyalosom, in 
welchem zwei Gruppen chromatischer Elemente (5 5) enthalten sind; 
6 sind die Fibrillen, die von den Koérnchenhaufen 11 zu diesen chro- 
matischen Elementen ziehen; und 7 endlich stellt die masse spheroidale 
vor; diese erscheine auf dem optischen Schnitt Gurch die lame équatoriale 
in zwei Halften geteilt. — Ich habe absichtlich eine so genaue 
Darstellung dieser Verhaltnisse gegeben, weil nirgends eine 
solehe zu finden ist und ich sie auch bei Flemming vermisse. — 
Jetzt glaubt man diese Angaben, denen doch Beobachtungen zu- 
grunde liegen miissen, ganz vernachlassigen zu dirfen. — Was nun 
die Entstehung der Y-férmigen Figur betrifft, so gehe sie sicher 
aus dem Keimblaschen und seiner unmittelbaren Umgebung hervor. 
Der helle Kérper 4 mit seinen chromatischen Koérperchen (5 5) sei das 
Prothyalosom des Keimblaschens mit den Fragmenten des Keimkérper- 
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chens. Die masse sphéroidale bestehe aus der Gesamtheit der hyalinen 
Trépfchen, die aus den Wanden des Keimblaschens entstanden seien; 
die chromatischen Elemente leiten sich vom Keimkérperchen (Nucleolus) 
ab. (Vom Prothyalosom teilt van Beneden noch mit, daB es sich schon 
in den ersten Stadien der Entwicklung des Eies vorfinde, schon zur Zeit, 
wo sich das Ei erst von der Rhachis ablése.) Die axialen Fasern (6 6) 
gehen aus den achromatischen Faden des Keimblaschens hervor und ihre 
Zahl entspreche der Zahl der chromatischen Elemente. (Die letztere 
betrage acht, von denen je vier auf jeder Seite zu einer Platte vereinigt 
seien; es seien also auf jeder Seite vier axiale Fibrillen vorhanden. Das 
letztere stimmt nicht mit friheren Angaben.) Die anderen achromati- 
schen Fibrillen der Y-férmigen Figur und zwar ihre drei Schenkel gehen 
aus den Uberbleibseln der akzessorischen Portion des Keimblaschens und 
speziell aus seiner Membran hervor. An diese Beschreibung schlieBt 
van Beneden einige allgemeine Bemerkungen tiber das, was man als 
Kernmembran und als Nucleolus zu bezeichnen habe, Bemerkungen, 
die, wie mir scheint, auch heute noch zeitgemaB sind. Was die Kern- 
membran betrifft, so riigt es van Beneden, daB man unter dieser Be- 
zeichnung zwei ganz verschiedene Bildungen zusammenwerfe: eine chro- 
matische, die eigentlich dem Kernreticulum angehére und eine achro- 
matische, von der es nicht sicher sei, ob sie vom Kern oder Zelleib stamme. 
Was den Nucleolus betrifft, so finde sich im Nucleolus des Eies alles 
Chromatin kondensiert vor und van Beneden betrachtet daher den Ei- 
nucleolus als Aquivalent des gesamten chromatischen Ge- 
riistes eines gewohnlichen Kernes und nicht als Aquivalent der 
gewohnlich als Nucleolen bezeichneten Gebilde. Es wiirde daher besser 
sein, fiir diesen Nucleolus den Namen Keimfleck (tache gérminative) 
beizubehalten oder aber ihn corpuscule gérminatif oder Keimkoérperchen 
zu nennen. Ubrigens setze sich die chromatische Partie eines Zellkerns 
wahrscheinlich aus verschiedenen Elementen zusammen: aus varikésen 
(moniliformen) Faden und aus einer hyalinen, vielleicht flissigen Sub- 
stanz zwischen den Faden. Hinsichtlich der Frage, ob die sogenannten 
Nucleolen gewohnlicher Zellen einfache Verdickungen des Kernnetzes 
sind, neigt van Beneden der Ansicht zu, daB die Nucleolen sich zwar 
dem Reticulum anschlieBen, daB sie aber nicht von einer mit den Faden 
des Reticulum identischen Substanz gebildet werden. Auf alle Falle aber 
sei der Nucleolus des Eies etwas anderes, als die sogenannten Nucleolen 
gewohnlicher Zellen. Ich bemerke dazu, daB ich es seit dem Erscheinen 
der Monographie van Benedens, also seit bald 30 Jahren, so gehalten habe 
wie er. Meiner Uberzeugung nach steckt in dieser Auffassung ein durch- 
aus gesunder Kern. Ich habe es immer fiir einen Fehler gehalten, wenn 
man, um nur ein paar Beispiele anzufiihren, in den Epithelzellen vom 
Salamander oder tiberhaupt von Urodelenlarven, an denen bekanntlich 
ein guter Teil der Untersuchungen tiber den Bau und die Teilung der Zellen 
angestellt ist, Nucleolen unterscheidet, statt nucleolenahnlicher Elemente, 
oder wenn man die kleinen kugeligen Gebilde an der Innenflache der 
Wand des Keimblaschens eines Amphibiums, die zuerst Flemming vom 
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Axolotl und sodann ich vom Proteus beschrieben haben, noch heute 
schlechtweg als Nucleolen bezeichnet, obwohl sie mit solchen absolut 
nichts zu tun haben. 

Van Beneden gibt an, daB die Membran des Keimblaschens, die bis- 
her, wenigstens dem Anschein nach, homogen war, jetzt in eine einfache 
Lage von Kérnchen zerfalle, die in Reihen angeordnet und miteinander 
durch Fibrillen verbunden seien. Die Fibrillen seien zu zwei Fachern 
gruppiert und van Beneden ist der Ansicht, daB die Fibrillen der beiden 
Facher ineinander ibergehen und daB also die beiden Facher ein einziges 
System bilden. Wie stets, vergleicht auch hier van Beneden die Fibrillen 
mit den Fibrillen quergestreifter Muskelfasern. Bald nach Eintritt des 
Spermatozoons erscheinen an zwei einander entgegengesetzten Punkten 
des Prothyalosoms zwei ziemlich ansehnliche protoplasmatische Haufen, 
von denen koérnige Strahlungen ausgehen. Die Haufen, die zu den Polen 
der zwei zu Fachern angeordneten Gruppen von Faden oder Fibrillen 
werden, finden sich genau an der Grenze des Hyalosoms, aber sie seien 
deutlich zelligen, nicht nuclearen Ursprungs. Aus dem Gesagten gehe 
hervor, daB die Faden (filaments), die aus der Membran des Keimblas- 
chens den Ursprung nehmen, in die Bildung eines Sternes eingehen, der 
sich zum gréBten Teil auf Kosten des Zellprotoplasmas bilde. Daraus 
schlieBt van Beneden, daB die achromatische Portion des Keimblaschens, 
die sich in varikése (moniliforme) Faden umbilde, nicht wesentlich vom 
Zellprotoplasma verschieden sei. Aus dem Ganzen zieht van Beneden 
hinsichtlich des Ursprungs der Y-férmigen Figur den SchlubB, daB die 
Uberbleibsel des Keimblaschens und besonders seine in eine kérnig-fibrillare 
Substanz umgebildete Membran zusammen mit dem umgebenden Proto- 
plasma in die Konstitution der fibrillaren Portion der Y-férmigen Figur 
eingehen; die chromatischen Kérperchen der Figur dagegen leiten sich, 
wie schon erwahnt, direkt vom Keimkérperchen ab. Die achromatische 
Substanz des Kerns des Eies finde sich zum Teil in der hellen Materie 
des Prothyalosoms wieder, zum Teil auch in den axialen, zu den chro- 
matischen Elementen ziehenden Fibrillen, zum Teil endlich in den peri- 
pherischen Fibrillen. Ein Teil sei vielleicht im Dotter verloren gegangen. 
Die Pseudonucleolen des Keimblaschens schwinden spater; vielleicht 
spielen sie bei der Bildung des corps pédieux eine Rolle; das sei tibrigens 
durchaus zweifelhaft. — 

Und nun verfolgt van Beneden die Bildung des ersten Polkoérper- 
chens auf Kosten der Y-formigen Figur. Wahrend der friiher be- 
sprochenen ersten Periode der Reifung des Eies liege das Keimblaschen 
mitten im Dotter, der es von allen Seiten umgebe. Dasselbe gelte anfangs 
auch von der Y-férmigen Figur, die sich zum Teil auf Kosten dieses Blas- 
chens entwickle. Indessen liege sie niemals im Zentrum des Dotters, 
sei vielmehr stets exzentrisch gelegen und nahere sich allmahlich der 
Peripherie. Die Stelle, an welcher die Figur an die Oberflache trete, ent- 
spreche wahrscheinlich dem neutralen Pol des Eies, also dem dem Im- 
pragnationspol gegeniiberliegenden Ende der Ejiachse. Dieser Frage 
komme, wie van Beneden meiner Ansicht nach mit vollem. Rechte hervor- 
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hebt, eine groBe Wichtigkeit zu. Er sagt: Die Anwesenheit der Y-férmigen 
Figur an der Oberflache des Eies, im Moment, wo das Spermatozoon das 
Zentrum des Dotters erreicht hat, zeigt, daB das Ei ebenso nach, wie vor 
der Kopulation eine entschiedene Polaritat besitzt, und der symmetrische 
Charakter der Y-férmigen Figur scheint anzudeuten, daB auch dem Ei 
selbst eine bilaterale Symmetrie zukommt. Die Symmetrieebene wiirde 
die Aquatorialebene der Y-foérmigen Figur sein. Es ist wichtig zu wissen, 
ob diese Svymmetrieebene der Symmetrieebene des unbefruchteten Eies 
entspricht, ob die organische Achse des mit einem Spermatozoon ver- 
sehenen Eies dieselbe ist, wie die Achse des in Reifung befindlichen keulen- 
formigen Eies, ob die Stelle, die von der Y-formigen Figur und spater 
vom Polkérperchen eingenommen wird, dem Impragnationspol entspricht 
oder dem neutralen Pol oder welcher anderen Stelle des nicht befruchteten 
Kies, ob endlich die Symmetrieebene des Eies der Medianebene des Nema- 
toden, der sich aus dem Ei entwickeln soll, entspricht (S. 215—216 [431 
bis 432]). Ich fibre alles das an, weil es zeigt, wie sehr van Beneden die 
promorphologischen Ideen, die er beim Beginn der Arbeit  aussprach, 
bis ins Detail weiter verfolgte und wie wichtig sie ihm erschienen. 

Nun setze sich im weiteren Verlauf die Y-férmige Figur mit der Ober- 
flache des Dotters durch die Enden der zwei divergierenden Schenkel 
des Y in Beziehung. Bald darauf werde der Winkel, den die beiden 
Schenkel einsehlieBen, gréBer und aus dem Y werde ein T, dessen horizon- 
taler Arm parallel der Oberflache des Dotters liege. Nun andere sich auch 
der Bau der Y-formigen Figur. Die beiden polaren Koérnerhaufen werden 
zu stark lichtbrechenden, glanzenden Scheiben oder Platten (disques). 
Die ganze Figur werde kleiner und die axialen und peripherischen 
Fibrillen kénnen zu scheinbar homogenen Strangen miteinander  ver- 
schmelzen. Wenn das Spermatozoon im Mittelpunkt des Eies angelangt 
sei, sehe man oft die Faden des vertikalen Schenkels des Y sich am Sperma- 
tozoon inserieren. So werde also das Spermatozoon mit den umgebildeten 
Resten des Keimblaschens in Verbindung gesetzt. Alsbald treten auch 
um das Spermatozoon herum Korner auf, die rasch zahlreicher werden 
und schlieBlich das ganze Ei erfillen. SchlieBlich schwinde der vertikale 
Schenkel des Y bis auf einige Faden, die in der Richtung der Achse des 
Kies verlaufen, vollstandig. Von der Oberflache betrachtet, zeige die 
Figur jetzt die Form eines Kreuzes, dessen einer Schenkel von der Spindel, 
dessen anderer von Biindeln peripherischer Fibrillen gebildet werde, die 
sich wohl der Hauptsache nach vom vertikalen Schenkel des urspriing- 
lichen Y ableiten. Auch jetzt erértert van Beneden wieder die Achsen- 
verhaltnisse des Eies und meint, da® die Aquatorialebene der Figur der 
Medianebene des Eies entspreche, welche zugleich die Symmetrieebene 
des bilateral-symmetrisch gebauten Eies darstelle. 

Nun werde die Spindel undeutlich und verschwinde und es sei von 
der ganzen Y-formigen Figur nur ein einziges gut erkennbares Element 


iibriggeblieben: das Prothyalosom mit seinen chromatischen Kérperchen. 
Nichts destoweniger persistieren einige Spuren der Y-formigen Figur. 
Nachdem noch das Prothyalosom kleiner geworden sei, erfolge die Bildung 
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des ersten Richtungskérperchens auf Kosten des reduzierten Prothyalosoms 
und der chromatischen Elemente, die dasselbe einschlieBbe. Dabei teilen 
sich die zwei chromatischen Platten oder Scheiben (disques) so, dab jede 
die Halfte ihrer Substanz an das Polkérperchen abgebe und es teile sich 
zugleich das Prothyalosom tangential zur Oberflache des Eies. Die zu- 
riickbleibende Halfte des Prothyalosoms nennt van Beneden Deuthyalo- 
som. Auber der Halfte des Prothyalosoms und der halben Menge der 
chromatischen Elemente diirfte kaum etwas an der Zusammensetzung 
des ersten Richtungskérperchens beteiligt sein. 

Bald nach dem Eindringen des Spermatozoons bilde sich die ,,erste 
Perivitellinschicht (couche périvitelline); sie erscheine an der Innen- 
flache der membrane ovo-spermatique und ganz unabhangig von dieser; 
sie stamme vom Dotter. — Von den Veranderungen, die das Spermato- 
zoon wahrend der Bildung des ersten Polkérperchens erfahre, sind folgende 
von Interesse: 1. Der Protoplasmaleib eines eingedrungenen Spermatozoons 
sei mit Pikrocarmin farbbar, der eines freien nicht. 2. Die Hémisphere 
céphalique eines eingedrungenen Spermatozoons erscheine homogen oder 
fem punktiert. 3. Die Kontur des Schwanzes sei ungleichmabig und sehe 
wie gezahnelt aus, und 4. der lichtbrechende Kérper beginne sich alsbald 
zu verkleinern, wahrend seine protoplasmatische Hille dicker werde; 
er werde zugleich kugelfOrmig und lése sich bald vollkommen auf. Van 
Beneden meint, dab’ der lichtbrechende Kérper des Spermatozoons in 
gewisser Hinsicht mit den deutoplasmatischen Koérperchen des Dotters 
verglichen werden kénne; beide haben physiologische, aber keine morpho- 
logische Bedeutung. Der gréBte Teil des Schwanzes lose sich in eine 
granulierte Substanz auf, die vom Eiprotoplasma schwer zu unterscheiden 
sei. Endlich trete um das Spermatozoon wahrend des Austretens des 
ersten Richtungskérperchens eine radiare Strahlung auf. — 

Nun folgt die Darstellung der Bildung des 2. Polkérperchens 
und der begleitenden Erscheinungen. Die Bildung unterscheide 
sich in mancher Hinsicht auffallend von der des ersten Polkérperchens. 
Sofort nach der Austreibung des ersten Polkérperchens nehme die im 
Dotter zurickbleibende Halfte des Prothyalosoms, das von van Beneden 
so genannte Deuthyalosom, an Volumen zu; es umschlieBe zwei Gruppen 
von chromatischen Elementen; von jeder Gruppe ziehe ein Faden nach 
der Oberflache des Dotters und ebenso einer in die Tiefe, so daB also die 
chromatischen Elemente in den Verlauf von Faden eingeschaltet erscheinen, 
die von Pol zu Pol der neuen, in Bildung begriffenen Figur ziehen. Die 
Faden werden spater zahlreicher und bilden dann eine veritable Spindel, 
deren einer Pol an der Oberflache des Dotters liege, wahrend der andere 
eine tiefe Lage zeige. Nun erfahren die chromatischen Elemente eine 
Art Fragmentation und diese Fragmente der zwei chromatischen Elemente 
ordnen sich zu zwei Scheiben an, die in einer Ebene liegen, die senkrecht 
auf der Achse der Spindel, also parallel der Oberflache des Dotters stehe. 
Habe dann das Deuthyalosom eine gewisse Grobe erreicht, so erscheinen 
an den beiden Polen der Spindel Sterne. An jedem derselben kénne man 


einen zentralen Kérnerhaufen und zahlreiche Strahlen unterscheiden, die 
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von varikésen Fibrillen gebildet zu sein scheinen. Diese Sterne entstehen 
auf Kosten des Protoplasmas. Diejenigen Strahlen, welche an der Ober- 
flache des Hyalosoms laufen, werden alsbald deutlicher, so daB man auf 
dem optischen Schnitt das Bild einer Raute zu sehen bekomme, welche 
das Hyalosom mit den chromatischen Elementen umschlieBt. Die Raute 
lasse zwei spitze und zwei stumpfe Winkel unterscheiden; die stumpfen 
entsprechen den Polen der Spindel, die spitzen liegen in der Aquatorial- 
ebene. Nun werde die eine Halfte der Raute resorbiert, wodurch die 
Figur zu einem Dreieck werde, dessen eine, senkrecht stehende Seite 
der Spindel entspreche, wahrend die beiden anderen den zwei erhalten 
gebliebenen Seiten der Raute entsprechen. Diese dreieckige Figur drehe 
sich nun so, daB die der Spindel entsprechende Seite sich tangential zur 
Oberflache stelle. Die Drehung mache natiirlich der chromatische Teil 
der Figur mit. So habe sich also die Richtungsspindel so eingestellt, dab 
ihre beiden Pole oberflachlich liegen, ganz wie dies bei der Bildung des 
ersten Polkérperchens der Fall war. Und nun vollziehe sich die Bildung 
des zweiten Polkérperchens wieder so, dab sich die chromatischen Ele- 
mente nicht senkrecht auf die Richtung der Achse, wie bei einer gewoéhn- 
lichen Zellteilung, sondern, wie bei der Bildung des ersten Richtungs- 
kérperchens, parallel mit derselben voneinander trennen. — 

Die der Bildung des ersten Richtungskérperchens vorausgehenden 
Phanomene kénnen also nicht vollstandig mit denen identifiziert werden, 
die der Ausscheidung des zweiten vorausgehen und man kénnte daraus 
den SchluB ziehen, daB die zwei Polkorperchen nicht genau die gleiche 
Bedeutung haben (S. 256 [472]). 

Van Beneden wirft nun die wichtige Frage auf: Handelt es 
sich bei der Bildung der Richtungskérperchen um eine 
Zellteilung? Er antwortet: ,Je ne le pense pas: les phénoménes 
préalables 4 Pexpulsion des globules ne laissent pas que de présenter 
une certaine analogie avec les figures karyokinétiques; mais dans 
toute division cellulaire indirecte, les extrémités du fuseau achro- 
matique sont les lieux de formation des noyaux dérivés; les éléments 
chromatiques du noyau en voie de division se postent vers ces centres. 
Les globules polaires, au contraire, ne se forment non aux pdles 
de la figure dicentrique; ils ne répondent pas aux centres des astres: 
expulsion se fait dans le plan équatorial, qui primitivement tan- 


gentiel, devient plus tard radiaire, tandis que la ligne des pdles, 


qui était d’abord normale a la surface, devient secondairement 
tangentielle (S. 260 [476]). So gelangt also van Beneden zu dem 
SchluB, daB der Vergleich mit einer gewéhnlichen Zellteilung auf 
triigerischem Schein beruhe. An Stelle der Ausdriicke: ,,Amphiaster 
de rebut‘ (Fol) und ,,Richtungsspindel™ (Biitschli) schlagt er daher 
den Namen ,,pseudokaryokinetische Figuren“ vor. Bei Ascaris 
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meg. sei die erste pseudokaryokinetische Figur Y-formig; die zweite 
habe eine andere sehr komplizierte Form. Der von der zweiten 
pseudokaryokinetischen Figur im Ei zuriickbleibende Teil werde 
zum weiblichen Vorkern (pronucléus femelle); dieser bestehe zur 
Zeit seiner Bildung immer aus zwei Hialften; jede Halfte habe ihre 
eigene chromatische Platte. DaB das zweite Richtungskérperchen 
das Aquivalent des weiblichen Vorkerns sei, gehe nicht bloB aus dem 
Studium der Bildungsweise der beiderlei Elemente deutlich hervor, 
sondern auch aus der Ahnlichkeit ihres Baues, die sie im Moment 
der Austreibung des Kérperchens zeigen. Wie der weibliche Vorkern 
im Beginn seiner Entwicklung, baue sich auch das zweite Polkérper- 
chen aus einer hellen Masse auf, die nichts anderes als die eine HAlfte 
des Deuthyalosoms sei, und ebenso wie das zweite Polkérperchen 
zwei chromatische Elemente enthalte, so auch der weibliche Vorkern. 

Was die Veranderungen des Dotters in der 2. Periode der Reifung 
des Eies betrifft, so hebt van Beneden zunachst hervor, daB sich im 
Moment der Austreibung des zweiten Polkérperchens vom Dotter eine 
helle Schicht ablose, welche die zweite couche oder zone périvitelline 
darstelle. Das erste Polkérperchen lege immer zwischen den zwei peri- 
vitellinen Hiflen. Das zweite werde erst nach der Bildung der zweiten 
Hille ausgeschieden und es bleibe der Oberflache des Dotters angeschlossen. 
Die zweite perivitelline Schicht scheine sich spater ganz zu verflissigen. 
Demnach entledige sich also der Dotter wahrend der zweiten Periode der 
Reifung einer ansehnlichen Partie seiner Substanz. Nach der Bildung 
der beiden Vorkerne zeige er eine deutliche radiare Streifung (8S. 273 
[489]). Wahrend der Periode der Bildung des zweiten Polkérperchens 
zeige sich eine radiare Streifung um das Spermatozoon. Die Strahlen 
haben ebensowohl ihren Sitz im Protoplasma, das vom Spermatozoon 
stamme, als auch vom Eiprotoplasma, das das umgebildete Spermatozoon 
umgebe. 

Und nun folgt das vierte Kapitel, weitaus der wichtigste 
Teil der ganzen Monographie. Es hat zu seinem Gegenstand 
die Bildung der beiden Vorkerne, die Befruchtung und 
die Teilung der ersten Embryonalzelle (ersten Furchungs- 
zelle nach O. Hertwig). Man darf wohl sagen, daB van Beneden 
den Untersuchungen, die er in diesem Kapitel niedergelegt hat, 
in erster Linie seine Beritthmtheit verdankte. Ich lasse hier zu- 
nachst Flemming das Wort der iiber die Resultate dieses Teiles 
folgendes sagte: ,,Soviel Neues, Wertvolles und Seltsames das bis 
hier Berichtete auch enthalt, so erscheinen doch die Befunde noch 


weit wichtiger und iiberraschender, die van Beneden iiber die fol- 
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genden Vorgange: die Bildung, Veranderung und Kopu- 
lation der Pronuclei und die Teilung des daraus hervor- 
gehenden Kopulationskerns mitgeteilt hat. 

Wir nahmen bisher an, daB der weibliche Pronucleus (Eikern 
Hertwigs) mit dem manniichen Pronucleus (Spermakern) zu einem 
wirklichen Zellkern verschmilzt, und daB dann in diesem eine Mitose 
(Fadenmetamorphose) eintritt, wie in den Kernen anderer Zellen 
bei der Teilung. Die neue Wendung, die van Beneden dieser Auf- 
fassung gibt, laBt sich in kurzen Ziigen so charakterisieren: die 
beiden Pronuclei erfahren jeder fiir sich eine Mitose, bevor sie sich 
vereinigt haben, und auch so verschmelzen sie nicht ganz. In jedem 
bildet sich eine chromatische Knduelfigur. Der Fadenzug jedes 
Knauels verkiirzt sich zu je einer Fadenschlinge, diese segmentiert 
sich in jedem der beiden Pronuclei zu zwei V-formigen Sehleifen. 
Jetzt erst beginne die schon zerlegte Kernmembran beider Pro- 
nuclei zu einem Kontur zu konfluieren. Man hat also nun vier 
getrennte Sehleifen in dem WKopulationskern, zwei mianniliche 
und zwei weibliche. (Die Zahl derselben ist also viel geringer, 
als bei anderen Zellen: bei Salamandra 24.) Jede dieser Schleifen 
erfahrt Langsspaltung (und zwar so, dab die Schwesterspalthalften 
anfangs an den Enden noch zusammenhaften). Wahrend dieser 
Laingsspaltung hat die chromatische Figur die Sternform. Die Um- 
ordnung der gespaltenen Schleifen aus dieser Form zu den Tochter- 
kernfiguren geschieht nach van Beneden so, daB von je zwei 
Halbfiden der eine in diese, der andere in jene Tochter- 
figur geht, das heiBt also: jeder Tochterkern bekommet 
gwei minnliche und zwei weibliche Fadenschleifen. 

Es ist klar, da®f die Liangsspaltung der chromatischen Faden 


bei der Kernteilung, die ich vor acht Jahren auffand und gegen 


manche Anfechtung zu verteidigen gehabt habe, hierdurch ein 


besonderes Interesse erhalt. Was ich nur gemutmaBt, aber an meinen 
Objekten nicht hatte zeigen kénnen: daB je zwei Spaltfaden in 
verschiedene Tochterfiguren einbezogen werden, ist inzwischen, 
schon vor dem Erscheinen von van Benedens Buch, aber ohne 
da®B dieser bei der Abfassung bereits Kenntnis davon hatte, von 
Kk. Heuser an Fritillaria und anderen Pflanzen nachgewiesen und 
seitdem von C. Rabl auch an Tierzellen bestatigt worden. Aber 
von ganz besonderer Bedeutung und Tragweite ist es, daB van 
Beneden jetzt eine differente Sexualitat der chromatischen 
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Fadenschleifen bei der ersten Kernteilung im Ei nachweist und damit 
aufstellt, daB eine jede Zelle des kiinftigen Leibes auf dem Wege 
der Fadenlangsspaltung einen mannlichen und einen weiblichen 
Anteil in thren Kern geliefert erhalt! Wie mir scheint, wiirde schon 
dies allein geniigen, um dem Werke van Benedens einen der ersten 
Platze in der Geschichte der cellularen Forschung zu sichern. 

Denn damit erhalt die Befruchtungstheorie von O. Hertwig 
sowohl eine Befestigung als einen ganz neuen Ausbau. Diese Theorie 
ist gestiitzt auf die positive Entdeckung Hertwigs, daB mannlicher 
und weiblicher Pronucleus im Ei existieren und sich vereinigen. 
Sie ist angegriffen worden von A. Schneider, und zwar gerade 
auf Grund seiner Arbeiten an Ascaris megalocephala und ist gegen 
diesen Angriff von mir (hier folgt eine Anmerkung beziighch der 
Literatur) und seitdem von Nubbaum, van Beneden und 
Eberth verteidigt worden. Schneiders Zweifel kann man jetzt 
um so mehr als zuriickgewiesen betrachten, als NuBbaum und van 
Beneden am gleichen Objekt wie er gearbeitet haben. NuBbaum, 
dessen Publikationen!) vor derjenigen van Benedens erschienen sind, 
gebiihrt vor diesem hierin sowie in mehrerem anderem die Prioritat: 
er hat die Richtungskérperbildung verfolgt, die er allerdings in 
vielem anders als van Beneden und lange nicht so genau beschreibt, 
hat die Pronuclei und thre Vereinigung im Ascarts-Ei aufgefunden 
und die mitotische Figur des Kopulationskerns gesehen und kurz 
beschrieben; wobei die Liangsspaltung der chromatischen Schleifen 
geschlossen, aber nicht gesehen und von der Uberlagerung der Spalt- 
faden auf verschiedene Toehterkerne nichts bemerkt worden ist. 
In bezug auf das Wesen der Befruchtung ist NuBbaum, wie vorher 
andere und ich selbst, nicht iiber den Satz hinausgelangt, der schon 
in Hertwigs Befruchtungstheorie liegt, ,daB die Befruchtung in 
der Vereinigung zweier Zellen und der Vereinigung threr Kerne 
besteht', mit anderen Worten, da8 die Pronuclei sich kopulieren 
und ihr Chromatin sich vereinigt. Aber gerade auf die Frage, wie 
es hierbei des naheren zugeht, beziehen sich van Benedens zuletzt 
besprochene Resultate. Er findet, daB nieht eine wirkliche Ver- 


') Hier kommt eine lange Anmerkung tiber das Verhaltnis der Arbeiten 
NuBbaums und Schneiders zu derjenigen van Benedens, sowie besonders 
auch tiber die Prioritat NuBbaums in gewissen Punkten.  Hinsichtlich 
dieser Punkte verweise ich auf das Original und auf NuBbaums dort 


zitierte Arbeiten. 
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schmelzung der Kernsubstanzen erfolgt, sondern daB bei der ersten 
Mitose die mannlichen und weiblichen chromatischen Kernbestand- 
teile getrennt bleiben, er macht es damit annehmbar, daB das gleiche 
auch bei den weiteren Teilungen der Fall ist und daB somit jede 
Koérperzelle in ihrem Kern mannliche und weibliche Bestandteile, 
und zwar wirklich morphologisch gesondert, bewahren kénnte. 

Auf dieser Grundlage und mit Bezug auf die Richtungskérper- 
bildung stellt van Beneden folgende ,, Theorie der Befruchtung’ auf: 
das Ei bei seiner ersten Teilung ist eine hermaphroditische Zelle, 
da es dann in seinem Kern, dem Kopulationskern, zwei mannliche 
und zwei weibliche Schleifen besitzt. Durch die gleiche Verteilung 
beider Schleifenarten vermége der Langsspaltung in die Tochter- 
kerne wird (so kann man annehmen, wenn es auch nicht bewiesen 
ist) jede weitere Korperzelle  gleichfalls hermaphroditisch — sein. 
Das gilt also auch fiir die ovariale Eizelle. Diese wirft, wenn sie der 
Befruchtung entgegengeht, in Form der Richtungskérper einen 
Teil ihrer Substanz, und zwar hauptsadchlich Chromatin, ihres Kerns 
ab. Van Beneden nimmt an, daB dieses der mannliche Anteil ist, 
den sie bei sich hatte, und unterscheidet die rein weibliche Eizelle, 
wie sie durch die Richtungskérperbildung geworden ist, durch den 
Namen ,weiblicher Gonocyt’. Ferner: bei der Bildung der Sperma- 
tozoen wird, nach van Benedens und Julins eignen Beobachtungen 
bei Ascaris sowie noch manchen anderen neueren Befunden, aus der 
samenbildenden Zelle, dem Spermatoeyten, ein chromatischer 
Teil abgeworfen, ehe diese Zelle sich zum Spermatozoon umformt. 
Van Beneden schlieBt, daB der hier abgeworfene Koérper vice versa 
der weibliche Teil des noch hermaphroditischen Spermatocyten, 
daB der Vorgang also homolog der Richtungskérperbildung ist, 
und der Spermatocyt erst hierdurch zu einer rein mannlichen Ge- 
nerationszelle, zu einem ,mannlichen Gonocyten’ wird.” 

Im Anschlusse an diese Worte Flemmings, denen dann noch ein 
ausfiihrlicher Bericht iiber eine Reihe von Detailergebnissen folgt, 
will auch ich noch etwas genauer auf einige Angaben mehr spezieller 
Natur eingehen; es geschieht dies nicht bloB deshalb, weil es die 


Gerechtigkeit gegen van Beneden erfordert, zu zeigen, wieviel von 
dem gesicherten Besitz, iiber den wir heute hinsichtlich unserer 
Kenntnisse iiber Befruchtung und Zellteilung verfiigen, wir ihm ver- 
danken, sondern auch, weil er, wie ich aus einem seiner letzten Briefe 
an mich sehlieBe, zweifellos selbst Wert darauf legte, daB seine 
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Ergebnisse und Schliisse gerade im Hinblick auf den jetzigen Stand 
unseres Wissens ins rechte Licht gesetzt werden. Auch ist zweifel- 
los manches dieser Ergebnisse von groBer allgemeiner Bedeutung. 

Vor allem ist es wichtig, sich gegenwartig zu halten, daB sich 
nach den Ergebnissen van Benedens von den zwei chromatischen 
Haufen des zweiten Polkérperchens der eine von der einen, der andere 
von der anderen chromatischen Platte (disque) des Nucleolus des 
Kies oder des Keimkoérperchens ableitet und daB das gleiche von den 
zwei chromatischen Haufen des weiblichen Vorkerns gilt. Die beiden 
chromatischen Platten des Nucleolus des Eies erfahren also eine 
zweimalige Zweiteilung: eine erste bei der Bildung des ersten Pol- 
korperchens und eine zweite bei der Bildung des zweiten; ohne sich 
jemals zu vermischen, wiirden also jene Platten jede eine Portion 
ihrer Substanz an jedes der Polkérperchen abgegeben haben und sich, 
auf ein Viertel reduziert, in den chromatischen Haufen des weib- 
lichen Vorkerns finden (S. 503). Es braucht wohl kaum darauf 
hingewiesen zu werden, dab diese Ansicht heute ganz 
allgemein akzeptiert ist. Eine andere Ansicht, die van Beneden 
wiederholt und ganz entschieden vertritt, geht diunin, daB das Proto- 
plasma und die achromatische Substanz des Vorkerns Teile einer 
und derselben Bildung sind und daB das Kerngeriist sich in das 
Geriist des Protoplasmas fortsetzt. 

Van Beneden meint, man kénnte die Veraénderungen, die der 
weibliche Vorkern bis zu seiner vollen Entwicklung durchlaufe, 
mit dem Namen der Reifung des Vorkerns bezeichnen (S. 295 
[511]). Von ganz besonderer Wichtigkeit und, wie mir scheint, 
gewohnlich nicht geniigend betont, ist die Tatsache, daB sich die 
zwei Vorkerne, obwohl sie ganz unabhingig voneinander sind, doch 
so verhalten, als ob sie ein einziger Kern waren (S. 295). Die 
Vorkerne seien dann als reif zu betrachten, wenn in ihnen die chro- 
matische Substanz die Oberflache der Kerne einnehme. Die ,,Rei- 


fung’’ des weiblichen Vorkerns charakterisiere sich der Hauptsache 
nach in folgendem: 1. Die chromatischen Haufen quellen auf, die 
chromatische Substanz nahert sich mehr und mehr der Oberflache 
und zieht sich aus dem Innern des Kerns zuriick. Der Kern wird 
dabei gréBer und gréBer. 2. Die chromatischen Haufen lésen sich 
in Kornchen auf, die sich intensiv farben und in einer wenig chroma- 
tischen Substanz verbreiten. Ist endlich der Vorkern vollkommen 
reif, liegt also alle chromatische Substanz an der Oberflache, so ist 


Archiv f. mikr. Anat. Bd. 58. a) 
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kein Anzeichen der urspriinglichen Dualitat desselben mehr zu sehen; 
aber trotzdem kann man mit Riicksicht auf die allmahliche Aus- 
bildung des Vorkerns nicht behaupten, daB eine vollstandige Ver- 
einigung der Massen stattfinde (S. 299 [515]}).. Die Kérnchen sind zu 
héchst kompliziert verlaufenden Faden angeordnet (vgl. Tafel XIX, 
Fig. 9). Dabei schlieBt sich van Beneden der Ansicht an, die von 
Pfitzner, Flemming und Strasburger vertreten war, daB jeder chroma- 
tische Faden ein achromatisches Substrat besitze. Hinsichtlich 
des mannlichen Vorkerns ist es von besonderer Wichtigkeit, dab 
seine Bildung genau mit der Austreibung des zweiten Polkérperchens 
und demzufolge mit der Entstehung des weiblichen Vorkerns zu- 
sammenfallt. Mannlicher und weiblicher Vorkern ent- 
stehen also zu gleicher Zeit, und ihre Entwicklung schrei- 
tet parallel miteinander und in der gleichen Art vor- 
warts. Es scheine fast, als ob der Dotter, in dem das Spermatozoon 
liegt, solange die Polkérperchen und die perivitellinen Substanzen 
nicht ausgeschieden sind, fiir das Spermatozoon ein indifferentes 
Milieu ware. Die Beobachtung der Veranderungen, die das Spermato- 
zoon dann allmahlich durchléuft, fiihren van Beneden zu der 
Ansicht, daB von allen Teilen, die das Spermatozoon zusammensetzen, 
der einzige, der bei der Befruchtung des Eies eine aktive Rolle spiele, 
der kleine chromatische, von der hellen perinucledren Hiillmembran 
umgebene Kern sei. In der Tat sei dieser Kern der einzige Teil 


des Spermatozoons, der nach der AusstoBung des zweiten Polkorper- 


chens Veranderungen erfahre, die man als eine aufsteigende oder 
progressive Entwicklung bezeichnen kénne. So steht also van Beneden 
der Ansicht, daB das Protoplasma des Spermatozoons irgendeine 
wichtigere Rolle bei der Befruchtung spiele, 4uBerst skeptisch gegen- 
iiber, wenn er auch die Moglichkeit einer solchen Beteiligung nicht 
geradezu in Abrede stellt. (Vgl. damit S. 305 [521] u. 403.) Es ist 
bekannt, daB sich heute eine gegenteilige Auffassung durchzusetzen 
beginnt, eine Auffassung, nach der auch Teile, und zwar geformte 
Teile des Protoplasmas des Spermatozoons eine wesentliche Rolle 
bei der Befruchtung spielen (vgl. Meves und Held, wiewohl beide 
in vieler Beziehung voneinander abweichen). 

Hinsichtlich der sogenannten Konjugation der beiden Vorkerne 
findet van Beneden, wie schon Flemming in den zitierten Worten 
hervorhebt, da® bei Ascaris keine Verschmelzung zu einem einzigen 


und ungeteilten Embryonalkern (noyau embryonnaire) stattfindet; 
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in der tibergroBen Mehrzahl der Fille bleiben vielmehr die beiden 
Vorkerne voneinander getrennt und unabhangig; eine eventuelle 
Vereinigung sei rein akzidentell und kénne daher keine prinzipielle 
Bedeutung haben. Aus den weiteren, auch von Flemming zitierten 
Beobachtungen folgert van Beneden, daB beide Vorkerne zu- 
sammen einen einzigen Zellkern reprasentieren; jeder 
Vorkern fiir sich sei das Aquivalent eines Halbkerns (un demi- 
noyau). Das reife Ei und das reife Spermatozoon seien reduzierte 
Zellen, versehen mit je einem Halbkern. Der aus dem Spermatozoon 
sich entwickelnde mannliche Vorkern komplettiere die reduzierte 
Kizelle zu einer neuen vollstandigen Zelle. Die Befruchtung scheine 
also im wesentlichen in dieser Rekonstruktion der ersten Embryonal- 
zelle zu bestehen. Und nun bespricht er seine Ersatztheorie, von der 
schon friiher die Rede war. Die Polkérperchen seien mannlichen 
Geschlechts, der Cytophor (bei der Spermatogenese) weiblichen; 
die Gewebszellen seien hermaphroditisch. Sowie die méannlichen 
und weiblichen Elemente bis zur Bildung der ersten zwei Blasto- 
meren voneinander getrennt bleiben, bleiben sie es auch wahrschein- 
lich in allen Zellen des Kérpers und seiner Gewebe. 

Bei der Teilung der ersten Embryonalzelle unterscheidet 
van Beneden zum Unterschiede von Flemming nur vier Stadien: 
Knaiuel, Stern, Tochtersterne und Wiederaufbau des 
Kerns (mit Teilung des Zelleibes). Das Stadium, welches Flemming 
als Metakinese bezeichnete, faBt er mit dem des Sterns zusammen; 
ein Stadium der Tochterknauel stellt er fiir Ascaris in Abrede. Was 
das erste Stadium betrifft, so ist van Beneden der Ansicht, daB beim 
Beginn der Teilung die ganze chromatische Substanz der reifen 
Vorkerne in bestimmten Faden der Rindenchicht konzentriert. sei; 
es bilde sich in jedem Vorkern zunachst ein einziger zusammen- 
hangender Kndéuelfaden aus (also ahnlich, wie das damals ziemlich 
allgemein angenommen wurde, vor allem auf Grund der bekannten 
Beobachtungen von Balbiani an Chironomuslarven) (S. 317 [535)). 
Erst gegen Ende dieses Zellteilungsstadiums teile sich der einfache 
Knauelfaden jedes Vorkerns der Quere nach in zwei, indem un- 
gefahr in der Mitte seiner Lange eine Unterbrechung eintrete. Dem- 
nach enthalte also jetzt jeder Vorkern zwei chromatische Faden. 
Zu dieser Zeit konnte van Beneden noch keine Spur einer achroma- 
tischen Spindel mit ihren Attraktionspolen sehen. Er meinte, dab 
diese bei Ascaris erst im Stadium des Muttersterns (Flemming) 
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auftreten. Im Protoplasmaleib der Zelle sei wahrend der Teilung, wie 
Flemming fand, und u. a. auch ich spater bestatigte, eine Sonderung 
in zwei Schichten erkennbar. Beim Beginn des zweiten Teilungs- 
stadiums werden die achromatischen Konturen der zwei Vorkerne 
allmahlich undeutlich und verschwinden; dieses Verschwinden sei 
aber nur scheinbar. Von den vier Schleifen des Sternes stammen 
zwei vom mannlichen, zwei vom weiblichen Vorkern. Ausnahmsweise 
seien auch fiinf Schleifen vorhanden; die fiinfte, iiberzihlige, sei 
dann ungeffhr doppelt so lang als die anderen. Indem er die damals 
bekannten Zahlungsergebnisse der chromatischen Schleifen  zu- 
sammenstellt, sagt er: Es sei sicher, da®B die Zahl nicht blob 
von einem Organismus zum andern, sondern auch bei 
einem und demselben Tier je nach dem Gewebe, das 
man untersuche, verschieden sei. Dies konnte van Beneden 
noch zu Beginn des Jahres 1884 sagen! Ich habe dann wenige Monate 
spiter gezeigt, daB beim Salamander in allen Geweben des Kérpers 
mit einziger Ausnahme der Follikelepithelzellen des Hodens die 
Zahl der Chromosomen 24 betragt. Diese Feststellung war fiir 
mich sehr wichtig, denn sie fiihrte mich zusammen mit der regel- 
maBigen Anordnung der Chromosomen im Mutter- und Tochter- 
knéuel zur Annahme der Kontinuitaét der Chromosomen!).  All- 
mahlich nehmen die chromatischen Schleifen die Form von flachen 
Bandern an mit dunkleren Randern und hellerer Mitte. Darauf 
folge die Langsspaltung. Diese war von Flemming entdeckt und zu- 
nachst von Retzius und Pfitzner bestatigt worden. Van Beneden 


schlagt vor, die ungeteilten Faden Aquatorial- oder primare Faden 


zu nennen und die Spalthalften subaquatoriale oder sekundare 
(Flemmings Mutter- und Tochterschleifen). Die sekundaren Schleifen 
bleiben an ihren Enden linger miteinander verbunden als in der 
Mitte; hier weichen sie zunachst auseinander?). In dem Auseinander- 
weichen der Tochterschleifen (sekundaren Schleifen) nach den beiden 
Polen liege offenbar die Ursache und Bedeutung der Langsspaltung 
der primaren Faden. Ich werde auf die Geschichte dieser Entdeckung 
noch spater genauer zuriickkommen. Von den vier sekundaren 


') Vel. damit das im Anhang Gesagte. 

2) Wurde von mir, unabhangig von van Beneden, auch beim Sala- 
mander und Proteus gefunden und auf der Naturforscherversammlung 
in Freiburg i. B., September 1883, also lange vor dem Erscheinen der 
Arbeit van Benedens, mitgeteilt. Vgl. unten. 
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Sehleifen stammen zwei vom vaterlichen und zwei vom miitterlichen 
Vorkern. Wenn man, was wohl selbstverstandlich sei, annehme, 
daB die Vorkerne einen sexuellen Charakter haben, mit anderen 
Worten, da® der eine mannlich, der andere weiblich sei, so miisse 
man auch zugeben, dab die Kerne der beiden ersten Blasto- 
meren Hermaphroditen seien; dasselbe gelte dann aber auch 
fiir jede Zelle des Koérpers. Van Beneden halt es nach seinen Er- 
gebnissen fiir wahrscheinlich, daB die zwei chromatischen Substanzen, 
von denen die eine mannlich, die andere weiblich sei (les deux sub- 
stances chromatiques une male, l'autre femelle) sich zwar im Kern 
miteinander vereinigen (réunissent), aber nicht miteinander mischen 
(ne se confondent pas), und daB im Moment der Teilung sie sich 
einerseits zu zwei miannlichen, andererseits zu zwei weiblichen 
Schleifen lokalisieren (se localisent). Es ist diese Stelle wichtig fiir 
die Frage, ob und inwiefern van Beneden an eine Kontinuitat oder 
Individualitét der Chromosomen gedacht hat; ich mache schon 
hier darauf aufmerksam, daB an dieser Stelle von deux substances 
chromatiques, nicht von geformten chromatischen Elementen 
die Rede ist; ich werde spater noch genauer darauf zuriickkommen, 
nachdem ich die in den Nouvelles Recherches enthaltenen Schliisse 
besprochen haben werde. 

Einen wesentlichen Fortschritt bedeuten van Benedens Ergeb- 
nisse iiber den Bau und die Zusammensetzung der chromatischen 
Figur. Van Beneden erinnert daran, daB er der erste war, der ,,cor- 
puscules polaires‘*, ,,Polkérperchen, wie Flemming spater sagte, 
beschrieben habe!), es sei dies gelegentlich der Beschreibung von 
in Furehung befindlichen Eiern der Dicyemiden gewesen. Es ist 
interessant, daB van Beneden zu dieser Zeit (1884) noch der Ansicht 
war, daB im Ei von Ascaris die dizentrische Figur mit ihren Strah- 
lungen erst relativ spat auftrete; die ersten Anzeichen konnte er 
erst im Stadium des Muttersterns finden. Er beschrieb jetzt an den 
Enden der Spindel kugelige Kérper von homogener, leicht farbbarer 
Substanz und nannte sie ,,sphéres attractives’‘; im Zentrum einer 
jeden dieser Spharen befinde sich ein Kiigelchen oder eine Gruppe 
von Kiigelchen, fiir die er den Namen ,,corpuscules polaires bei- 
behielt. Von den Polkérperchen ziehen Strahlen nach allen Rich- 
tungen; zuweilen seien die nach dem Aquator der Figur gerichteten 


1) Dies war ein Irrtum; die Polkérperchen waren unter dem Namen 
der ,,Richtungsblaschen* damals langst bekannt. 
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deutlicher und bilden dann einen Facher. Van Beneden hielt mit 
Fol die Fasern der Spindel fir nichts anderes als beson- 
ders deutliche Strahlen, die von den Polkérperchen nach den 
chromatischen Schleifen ziehen; er hielt also die Spindelfasern fiir 
dasselbe, wie die ins Protoplasma ziehenden Polstrahlen. 

Zu jener Zeit wurde ungemein lebhaft, ja man kann fast sagen, 
mit einer gewissen Leidenschaftlichkeit die Frage erértert, ob die 
Spindelfasern aus dem Kern oder aus dem Zelleib stammen. Van 
Beneden hielt es nun, wenn er auch iiber den Ursprung der ganzen 
Spindelfasern nichts sagen konnte, fiir unbestreitbar, daB die Teile 
der Fibrillen, die in der Sphare ihren Sitz haben, protoplasmatischen 
Ursprungs seien, die Teile dagegen, die zwischen Sphare und Aqua- 
torialplatte verlaufen, sich wahrscheinlich auf Kosten der achro- 
matischen Fibrillen der Vorkerne bilden. Aber dies sei durchaus 
hypothetisch. Ein wesentlicher Unterschied zwischen van Beneden 
und allen seinen Vorgangern in Beziehung auf den Bau der Spindel 
bestand darin, da® wahrend alle anderen die Spindelfasern von Pol 
zu Pol ziehen lieBen, er fand, daB sie aus zwei selbstandigen HAlften 
bestehen und daB sich jede Halfte einer Spindelfaser fiir sich an einer 
chromatischen Schleife ansetze; er lieB also die Spindelfasern im 


Aquator unterbrochen sein. Ferner nahmen Flemming und die meisten 
Zellforscher damals an, daB die chromatischen Schleifen langs der kon- 
tinuierlichen Spindelfasern nach den Polen riicken, wahrend van Bene- 


den annahm, daB sie von den Spindelfasern, die contractile Faden dar- 
stellten, ahnlich Muskelfibrillen, nach den Polen hingezogen wiirden. 
Bekanntlich unterscheidet man jetzt nach dem Vorgang Hermanns 
Mantel- und Zentralfasern der Spindel, von denen jene im Aquator 
unterbrochen sind und zu den Chromosomen ziehen, diese die beiden 
Pole miteinander verbinden. Von den Erscheinungen, die die Pol- 
zentren auf den ganzen Dotter und sogar auf die auBere Form des 
Kies ausiiben, wird spater die Rede sein; van Beneden hat dieselben 
an den Eiern der Ascidien und erst spater abermals an den Eiern 
von Ascaris genauer untersucht, und es sollen diese Erscheinungen 
daher erst bei der Besprechung der betreffenden Arbeiten vorgenom- 
men werden. 

Wenn die sekundaéren Schleifen auseinanderweichen, bleiben sie 


ee 


durch einige Zeit noch durch ,,filaments réunissants* miteinander in 
Verbindung; wahrend Flemming und die anderen, die diese Faden 


schon kannten, dieselben fiir Spindelfasern hielten, war van Beneden 
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der Ansicht, daB es sich hier um das achromatische Stroma der aus- 
einanderweichenden Schleifen handle. Ferner bespricht van Beneden 
beim dritten Teilungsstadium auch die Tatsache, daB die sekundaren 
Schleifen in den Tochtersternen zuweilen der Lange nach gespalten 
erscheinen, eine Tatsache, die schon Flemming kannte. Ich ver- 
weise namentlich auf dessen Beschreibung und Abbildung in seinem 
Hauptwerk (Zellsubstanz, Kern- und Zellteilung 1882, S. 258) "). 
Gegen Ende des Dyasterstadiums trete endlich noch der achro- 
matische Kérper der kiinftigen Tochterkerne in die Erscheinung, 
der sich wahrscheinlich von einem Teil der achromatischen Masse 
der Vorkerne ableite. Endlich wird noch, da ein Stadium des Tochter- 
knauels hier fehle, der Ubergang der Tochterkerne zur Ruhe und die 
Teilung des Zelleibes besprochen. In dieser Hinsicht ist von Wichtig- 
keit, daB die Rekonstitution sich nach demselben ProzeB vollzieht, 
wie die Reifung des weiblichen Vorkerns (s. oben). Von den Attrak- 
tionsspharen heiBt es, daB sie auBerhalb des Kerns bleiben und un- 
deutlich werden. 

Zum Schlusse wendet sich van Beneden sehr entschieden gegen 
das von Flemming aufgestellte ,,Gesetz von der.umgekehrten Repe- 
tition der Mutterphasen durch die Tochterphasen“. (Ich selbst habe 
mich im selben Jahre wie van Beneden und ganz unabhangig von 
ihm gleichfalls sehr entschieden gegen dieses sogenannte ,,Gesetz", 
das alles eher als ein Gesetz ist, ausgesprochen.) Van Reneden tut 
dies hauptsdéchlich auf Grund der Tatsache, daB bei Ascaris kein 
Tochterknauelstadium unterschieden werden kann. Er kommt zu 
dem Schlusse: ,,La formule (Flemming sagt aber geradezu ,,Gesetz*) 
de Flemming n'est done pas applicable ici; on ne peut lui attribuer 
aucune valeur principielle (S. 351 [567]). In dem erwahnten kriti- 
schen Referat wendet sich Flemming mit groBer Lebhaftigkeit gegen 
diese durchaus berechtigte Kritik van Benedens, ohne auch nur den 
geringsten Beweis fiir seine Ansicht beibringen zu k6énnen (IL. e. 
S. 179—180). 

Im SechluBkapitel bringt van Beneden zunachst allge meine 
Betrachtungen promorphologischer Art, vor allem iiber 
die Polaritit und dann auch iiber die bilateraleS ym metrie 
von Ei und Spermatozoon und deren Bedeutung fiir die 
Frage nach Evolution und Epigenese. Darauf folgen Be- 


') Flemming ist auf diese Erscheinung in einer seiner spateren Arbeiten 
noch ausfiihrlich zuriickgekommen. 
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trachtungen tiber den Bau des Protoplasmas und des Kerns, die be- 
reits im obigen genau besprochen sind; hier im Schlubkapitel werden 
sie eigentlich nur wiederholt. Van Beneden verfolgt dabei offenbar 
die Tendenz, zu zeigen, daB Kern und Protoplasma im wesentlichen 
den gleichen Bau haben und daB sie aus einem contractilen Netz- 
werk von Fibrillen bestehen, das an den Knotenpunkten Verdickungen 
zeige. Kern und Protoplasma sollen sich vor allem nur dadurch 
voneinander unterscheiden, daB im Geriist des Kerns chromatische 
Substanz eingelagert sei’). 

Wenn sich ein Kern zur Teilung vorbereite, verlieren die nucleo- 
plasmatischen Elemente der Kernmembran und des Kerngeriistes 
ihr Chromatin, das sich nun ausschlieBlich in einigen Strangen oder 
Faden anhiufe. Diese Strange vereinigen sich schlieBlich zu einem 
einzigen kontinuierlichen Kernfaden (Knauelfaden). Auch jetzt 
wiederholt van Beneden, daB das Corpuscule germinatif des Keim- 


blaschens fiir sich allein das ganze chromatische Reticulum, mit 
Inbegriff der chromatischen Membran und der Nucleolen gewoéhn- 
licher Zellen reprisentiere (S. 373 [589]). Dasselbe gelte vom Kern 


des Spermatozoons. 

Indem van Beneden zu den Teilungsphanomenen iibergeht, sagt 
er, daB hinsichtlich der Anfangsstadien der Teilung keine Meinungs- 
verschiedenheiten unter den Zellforschern bestehe; man nehme 
ebenso wie er selbst die Existenz eines einzigen kontinuierlichen 
Kernfadens an, der sich dann durch Querteilung segmentiere®*). 

Von den itibrigen Bemerkungen sind nur diejenigen von a:- 
gemeinem Interesse, die die zweite Langsspaltung der Chromo- 
somen (d. h. die Langsspaltung der Tochterschleifen), von der oben 


1) Auch hier sucht van Beneden, wie so oft, neue Namen einzufiihren; 
so bezeichnet er als Nucleoplasma (wiirde besser Karyoplasma heiBen) 
die Substanz des Kerngeriistes und der Keinmembran; beide bestehen 
aus einer achromatischen und einer chromatischen Substanz. Die erstere 
erscheine unter der Form von Faden und einer zwischen den Faden ge- 
legenen Substanz. Die Faden sind varikés (,,moniliforme*) und bestehen 
aus Nucleomikrosomen (Strasburger) und Nucleofilen, welch letztere die 
Nucleomikrosomen miteinander verbinden. Ebenso, wie das Kerngeriist 
bestehe auch die Kernmembran aus Nucleofilen und Nucleomikrosomen. 
Wenn nun auch van Beneden Unterbrechungen oder Perforationen der 
Kernmembran nicht direkt gesehen hat, so nimmt er sie doch an. 

2) Ich war der Erste, der im selben Jahre (188%) nicht bloB die Existenz 
eines einzigen Kernfadens, sondern auch den ausschlieSlichen Verlauf des- 
selben an der Oberflache des Kernes bestritt. 
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die Rede war, betreffen. Sie sind namentlich wegen der spater 
in den Nouvelles Recherches (1887) genau formulierten Theorie 
der Kontinuitét der Chromosomen (van Benedens Theorie) wich- 
tig, einer Theorie, die indessen von meiner Theorie wesentlich 
verschieden ist. (Die Rekonstitution der Tochterkerne hat van 
Beneden tbrigens im Jahre 1887 wesentlich anders dargestellt als 
hier.) 

In den allgemeinen Betrachtungen stellt van Beneden nochmals 
die Griinde zusammen, die ihn bestimmt haben, die Bildung der 
Polkérperchen nicht als Zellteilung und die Polkérperchen 
selbst nicht als Zellen, sondern nur als Zellkerne gelten zu 
lassen. Diese Zusammenstellung erscheint mir wichtig genug, um 
sie hier, obwohl die Tatsachen schon friher angefiihrt wurden, 
zu wiederholen. Die Griinde sind also: 1. Bei der Karyokinese 
stehe die Teilungsebene senkrecht auf der Teilungsachse; bei der 
Bildung der Polkérperchen dagegen stehe sie parallel zur Teilungs- 
achse. Diese Tatsache wiirde, meint van Beneden, fiir sich allein 
schon geniigen, um zu beweisen, daB die Bildung der Polkérperchen 
keine Zellteilung sei. 2. Bei der Karyokinese entstehe zunachst aus 
der chromatischen Substanz des Kerns ein Knauelfaden, der sich 
zuerst der Quere nach in die primaren Segmente teile, die sich darauf 
der Lange nach in die sekundaéren Segmente spalten. Sowohl hierin, 
als auch in Beziehung auf die sich anschlieBenden Phinomene be- 
stehe ein wesentlicher Unterschied gegeniiber den Vorgangen bei 
der Bildung der Polkérperchen. Ferner weist van Beneden, wie 
ich glaube, mit Reeht, darauf hin, daB zwischen den beiden 
Richtungsteilungen kein Stadium der Ruhe eingeschaltet ist, wie 
sonst stets zwischen zwei Zellteilungen. Ich habe darauf auch in 
meiner Abhandlung ,,Uber die organbildenden Substanzen (1906) 
Bezug genommen. 3. EbensogroBe Unterschiede wie hinsichtlich 
der chromatischen Figuren zeigen sich auch hinsichtlich der achro- 
matischen. Van Beneden weist hier vor allem auf das Verhalten 
der sogenannten Y-férmigen Figur hin. Die Richtungsspindeln seien 
mit den Kernspindeln nicht aquivalent. Eine pseudokaryokinetische 
Figur unterscheide sich von einer Kernspindel wesentlich insofern, 
als sie hauptsdchlich aus Fibrillen bestehe, die keine Beziehungen 
zu den chromatischen Elementen haben. BloB die ,,axialen’’ Fi- 
brillen der pseudokaryokinetischen Figur kénnten auf Grund ihrer 


seziehung zu den chromatischen Elementen mit den Fibrillen einer 
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Kernspindel verglichen werden. In morphologischer Hinsicht, meint 
van Beneden, seien die Polkérperchen nicht als ganze Zellen zu be- 
zeichnen, sondern nur mit Zellkernen zu vergleichen und in physio- 
logischer, meint er, stellen sie die Gesamtheit der mannlichen 
Elemente des Kernes der Eizelle dar: Vor der Reifung sei 
das Ei ein Hermaphrodit, wie jede Zelle des Kérpers; wahrend der 
Reifung stoBe es die mannlichen Elemente ab. Auch iiber die Be- 
teiligung des Protoplasmas des Spermatozoons bei der Befruchtung 
auBert er sich noch einmal (auf S. 397 [613]): Die Tatsache, dab 
hei der Reifung des Eies auch etwas Protoplasma ausgetrieben werde, 
lasse die Vermutung zu, daB das Spermatozoon nicht bloB ein Kern- 
element, namlich den mannlichen Vorkern, bei der Befruchtung 
liefere, sondern auch protoplasmatische Elemente, welche zum Ersatz 


der perivitellinen Substanz bestimmt seien. Und nun folgen die 
mit seinen friiheren Ausfiihrungen (s. oben) im Widerspruch stehen- 
den, aber heute ungemein wichtigen Worte: ,,Rien n’autorise a 
affirmer que le role du protoplasme spermatique est secondaire dans 
la fécondation, mais j'ai signalé quelques faits qui permettent de 
douter de Pimportance de apport protoplasmique. Cette question 


reste entiérement ouverte." 

Aus der Zusammenstellung und SchluBfolgerung der Beobach- 
tungen iiber die Befruchtung hebe ich nur folgendes hervor: 
Die Befruchtung ist perfekt, wenn die beiden Vorkerne 
gebildet sind; die Konjugation dieser Vorkerne sei unwesent- 
lich; hierin trat van Beneden O. Hertwig sehr entschieden entgegen. 
Die Befruchtung sei ein Ersatz der ausgestoBenen Elemente 
durch neue; dadurch werde die Zelle verjiingt. Die Fahig- 
keit der Zellen, sich durch Teilung zu vermehren, sei wahrscheinlich 
beschrinkt; es komme ein Zeitpunkt, wo sie nicht mehr teilungs- 
fahig sind, wenn sie nicht durch Befruchtung eine Verjiingung er- 
fahren. Die einzigen Zellen, die einer solchen Verjiingung fahig 
sind, seien bei den Pflanzen und den Tieren die Eier; die einzigen 
Zellen, die fahig sind, diese Verjiingung zu bewirken, seien die Sper- 
matozoen. Alle anderen Zeilen eines Individuums seien dem Tode 
geweiht. So sei also die Befruchtung die Bedingung der 
Kontinuitat des Lebens; durch sie entgeht der Erzeuger 
dem Tode!). 

1) Diese Hypothese hatte van Beneden zuerst im Jahre 1876 aus- 
gesprochen (vgl. oben). 
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Kurze Zeit nach den Recherches sur la maturation veréffentlichte 
van Beneden zusammen mit Julin eine kurze Abhandlung iiber die 
Spermatogenese von Ascaris meg., die er selbst als notwendige Er- 


ginzung seiner Monographie bezeichnete. Van Beneden und Julin 
unterschieden drei Perioden der Spermatogenese: Zunachst erzeugen 
die Spermatomeren die Spermatogonien; jede Spermatogonie teile 
sich darauf in vier Spermatocyten, die zusammen je eine Spermato- 
gemme bilden; jede Spermatocyte liefere gegen das Zentrum der 
Spermatogemme eine ,,Portion cytophorale, und diese vier Por- 
tionen stellen in ihrer Gesamtheit den Cytophor dar. Im weiteren 
Verlauf trennen sich die Spermatozoen vom Cytophor. Entsprechend 
den drei Perioden der Spermatogenese unterscheiden van Beneden 
und Julin am Hoden drei Regionen: Eine Région formative, eine 
Région de maturation und eine Région de multiplication. In der 
ersten Region scheine bei der Zellteilung im Aquatorialstadium 
(Mutterstern) eine Partie der chromatischen Substanz in Form eines 
,, Residualkérperchens*‘ (globule résiduel) ausgetrieben zu werden; 
diese Kérperchen erinnern nach van Beneden durch ihren Bau und 
ihre Genese an die Richtungskérperchen des Eies. Van Beneden und 
Julin neigen zu der Ansicht, daB jede Spermatomere nacheinander 
zwei Residualkérperchen austreibe und daB der infolge davon re- 
duzierte Kern nur mehr zwei chromatische Schleifen einschlieBe. 
In der zweiten Region bilden sich keine Residualkérperchen mehr, 
aber man findet stets solehe zwischen den Spermatogonien. Darauf 
folgt eine ausfiihrliche Beschreibung der Vorgange in der dritten 
Region, namentlich der Bildung des sogenannten Cytophors. Ich 
gehe darauf nicht naher ein, sondern hebe nur aus den Schlub- 
bemerkungen folgendes hervor: Geradeso wie das Ei, nachdem es 
die Reifung durehgemacht habe, eine reduzierte Zelle sei, der van 
Beneden den Namen gonocyte femelle gegeben hat (s. oben), so sei 
auch das Spermatozoon eine reduzierte Zelle. Die Reduktion voll- 
ziehe sich in zwei voneinander getrennten Entwicklungsstadien: 
sie betreffe zuerst die Spermatomeren und dann die Spermatogemmen. 
Wahrend jede Spermatocyte in die Bildung des Cytophors eingeht, 
werden die Residualkérperchen von den Spermatomeren erzeugt, 
derart, daB nicht bloB jeder Spermatocyt und infolgedessen jedes 
Spermatozoon, sondern selbst jede Spermatogonie nur einen redu- 


zierten Kern besitze. Wie sorgfaltig die Untersuchungen van Be- 
nedens und Julins waren, geht u. a. aus den spateren Untersuchungen 
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iiber Spermatogenese von Ascaris, vor allem denen O. Hertwigs (Arch. 
f. mikr. Anat., Bd. 36, 1890) und Brauers (ebd., 42. Bd., 1893) her- 
vor. Hertwig hat die drei von van Beneden unterschiedenen Re- 
gionen des Hodens als Keimzone, Wachstumszone und Reife- oder 
Teilzone unterschieden und fiir die Stadien der Spermatogenese die 
in Deutschland jetzt allgemein gebriuchlichen Bezeichnungen La 
ValetteSt. Georges: Spermatogonien, Spermatocyten und Spermatiden 
benutzt. Abgesehen von diesen mehr duBerlichen und nebensach- 
lichen Differenzen bestehen allerdings auch tiefergehende; so haben, 
um nur ein Beispiel anzufiihren, van Beneden und Julin die Tetraden 
der Vorstadien der Teilung, wenn sie dieselben auch vor Augen 
gehabt haben, doch in ihrer Bedeutung nicht erkannt. Auch leidet 
die Abhandlung sehr wesentlich darunter, daB ihr keine Abbildungen 
beigegeben sind; schon O. Hertwig hat dariiber geklagt und gesagt, 
daB er sich nicht immer ein klares Bild dariiber machen konnte, 
inwieweit ihre (van Benedens und Julins) Beschreibung sich mit 
der seinigen vereinbaren lasse. Eine adhnliche Klage findet man 
spater auch bei Brauer. Aber trotz dieser Unklarheiten und Mangel 
ist die Arbeit gut; vor allem hat sich der Grundgedanke, der sie 
durehzieht und tragt, der Gedanke, dab das Spermatozoon, 
ebenso wie das reife Ei, eine reduzierte Zelle sei, als 
durchaus richtig erwiesen. Ebenso ist der Gedanke eines 
Parallelismus von Ei- und Samenreifung durehaus 
EKigentum van Benedens. 

Im gleichen Jahre (1884) erschien die mit Recht beriihmt ge- 
wordene Arbeit iiber die Furchung der Ascidien in ihren Beziehungen 
zu der Organisation der Larve. Von ihr wird noch im 4. Kapitel 
dieser Abhandlung die Rede sein. Hier sollen nur diejenigen Beobach- 
tungen beriicksichtigt werden, die sich auf die feineren Vorgange 
bei der Furchung beziehen. Van Beneden betont zunachst, daB sich 
die Karyokinese in derselben Weise vollziehe wie bei Ascaris megalo- 


cephala. Sodann unterscheidet er an der Oberflache einer in Teilung 


begriffenen Blastomere zwei Systeme konzentrischer Kreise, fiir die 
er den Namen Systémes antipodes vorschlagt. Den inneren Kreis 
nennt er die Zone polaire; dieser sei von einem anneau cireum- 
polaire umgeben. Zu diesen Kreisen ziehen starke Radien, die sich 
an der Oberflache des Protoplasmas inserieren. Die Radien oder 
vielmehr die Fibrillen, die sich an der Oberflache des Eies langs der 
Polar- und Circumpolarfurehen inserieren, bilden zwei ineinander- 








Uber Edouard van Beneden usw. 79 


geschachtelte Kegel: den céne polaire und den cone circumpolaire. 
Die Fibrillen erzeugen diese Kegel, deren Spitzen den Zentren der 
Attraktionsspharen entsprechen. Diese Kegel sind den Kegeln von 
Fibrillen entgegengesetzt gerichtet, die von den Attraktionsspharen 
nach der Kernplatte ziehen und je eine Halbspindel bilden; jede 
Halbspindel bezeichnet van Beneden als cone principal (Haupt- 
kegel). Aus einer Bemerkung auf S. 14 der Arbeit geht hervor, dab 
van Beneden zu dieser Zeit (1884) die neuen Attraktionsspharen 
noch nicht von den alten ableitete. — Die Attraktionsspharen, 
Polar-, Circumpolar- und Hauptkegel sind Teile, die man an jedem 
(ster unterscheiden miisse, und die Antipodensysteme, die Polar- 
und Circumpolarfurchen sind AuBerungen und Wirkungen, die sich 
im Moment der Teilung vollziehen. Sie haben wahrscheinlich ihre 
Ursache in der Kontraktilitat der die Asteren zusammensetzenden 
Fibrillen. Diese Kontraktilitat manifestiert sich einerseits an der 
Oberflache der Blastomeren, andererseits an den sekundaren chro- 
matischen Platten, deren Auseinanderweichen sie bestimmen. Es 
scheine daher, dab die Ursache der Zellteilung im Proto- 
plasma ihren Sitz habe und daB das Auseinanderweichen der 
sekundaren chromatischen Schleifen eine Wirkung gleicher Ordnung 
sei, wie das Auftreten der Antipodensysteme an der Oberflache 
(S. 14). 

In den folgenden Jahren war van Beneden teils mit der Unter- 
suchung der Keimblatterbildung der Séugetiere, teils mit der weiteren 
Verfolgung der feineren Vorgange der Befruchtung und Zellteilung 
von Asearis meg. beschaftigt. Uber die Ergebnisse der ersteren 
Untersuchungen berichtete er, wie wir noch sehen werden, zuerst 
im September 1886 auf der Naturforscherversammlung in Berlin; 
iiber die Ergebnisse der letzteren erschien die erste gedruckte Mit- 
teilung im offiziellen Moniteur belge vom 20. August 1887. Aber 
schon lange vorher hatte van Beneden Freunde und Bekannte in 
die Resultate seiner Beobachtungen eingeweiht. Dies gilt vor allem 
von seiner Theorie der Kontinuitét oder Persistenz der Zentral- 
kérperchen (Centrosomen), die er schon im Jahre 1885 brieflich 
Flemming und miindlich Weismann mitgeteilt hatte; im folgenden 
Jahre, gelegentlich der Naturforscherversammlung in Berlin, hatte 
ich das Gliick, van Beneden, mit dem ich bis dahin nur in brief- 
lichem Verkehr gestanden hatte, persénlich naherzutreten; dabei 


erzahite er mir sowohl von seinen Beobachtungen iiber die Per- 
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sistenz der Centrosomen, als auch von zahlreichen anderen, damals 
noch nicht publizierten Ergebnissen seiner neuen Untersuchungen. 
Etwas spater, im Februar 1887, trug er seine Resultate in einer 
Konferenz der Société de Microscopie de Bruxelles, der unter anderen 
Errera und Francotte beiwohnten, vor und demonstrierte zugleich 
seine Praparate. Endlich, am 6. August 1887, iiberreichte er der 
kgl. belgischen Akademie der Wissenschaften seine ,,Nouvelles re- 
cherches’ und fiigte zugleich ein kurzes Résumé seiner Resultate 
bei. Dasselbe ist, wie gesagt, im Moniteur belge vom 20. August!) 
abgedruckt. Ich fiihre alles das hier an, weil es fiir die Frage nach 
der Prioritét der Theorie von der Persistenz der Centro- 
somen von Wichtigkeit ist. Ich werde auf diesen Gegenstand im 
Anhang dieses Kapitels noch zuriickkommen und beschranke mich 
hier darauf, den Wortlaut des Résumés, soweit dieser die erwahnte 
Frage betrifft, mitzuteilen. Auf S. 2498 heiBt es: ,,Les auteurs (die 
Recherches wurden nominell von van Beneden und Neyt heraus- 
gegeben; vgl. dariiber unten) sont arrivés a des résultats nouveaux, 
complétement inattendus, en ce qui concerne lorigine et la destinée 
des sphéres attractives et des corpuscules polaires qui siégent au 
centre de ces sphéres. 

1. Ces corps apparaissent, ou plutot existent déja, dans Pocuf, 
alors que les pronucléus sont encore réticules et fort écartées Pun 
de Vautre. 

Les deux sphéres apparaissent simultanément. 

Elles sont toujours reli¢es Pune a lautre et contiguées. 

Leur position relativement aux pronucléus varie considerable- 
ment tantét elles se projettent entre les pronucléus; le plus souvent, 


on les voit @un méme cété des éléments nucléaires; ils sont tantét 


plus ou moins écartés des deux pronucléus, tantot plus rapproches 


de Pun deux. 

> Au moment of un gros cordon chromatique s'est constitué 
dans chacun des pronucleus adjacents lun a lautre, les spheres 
attractives deviennent les pdles de la figure dicentrique. 

6. La plus grande partie du fuseau achromatique se constitue 
aux dépens des sphéres attractives. 

7. Elles déterminent la formation des asters et les fuseaux achro- 
matiques ne sont que des portions de ces asters. 

1) Die betreffende Nummer wurde mir yon van Beneden geschickt, 
als er mir tiber seine Stellung zu Boveri schrieb (vgl. dariiber den Anhang). 
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8. Les rayons des asters sont formés par des filaments contrac- 
tiles et toute la division karyokinétique est déterminée par l’activité 
des éléments constitutifs des asters. 

4. Les astres sont expression d’une structure et d’une disposition 
déterminée du treillis protoplasmique. Cette disposition est éphémere: 
elles caractérise certains stades de la mitose. 

10. Les sphéres, qui répondent aux portions centrales des astres 
constituent au contraire des organes permanents de la cellule, qui 
subsistent aprés la disparition des figures stellaires. 

11. Au stade de la division que Flemming a appelé dyaster les 
corpuscules centraux des sphéres s’allongent en batonnets qui, aprés 
sétre étranglés a leur milieu, se resolvent en deux corpuscules. 

12. Ceux-ci deviennent les centres de deux spheéres nouvelles 
adjacentes entre elles et situées d'un méme coté du noyau dans la 
cellule au repos; les deux sphéres dérivées proviennent de la division 
de la sphére antérieure. 

13. Lorsque la cellule se prépare de nouveau a sa division, les 
spheres filles s'écartent lune de Pautre, gagnent deux points opposes 
du noyau, donnent naissance a une nouvelle figure dicentrique et 
determinent la division de la cellule suivant un plan perpendiculaire 
au plan de séparation des cellules méres.** 

Und nun heibt es: ,,Conclusions: Les sphéres attractives et les 
corpuscules polaires qu’elles renferment constituent des organes per- 
manents de la cellule, coexistant avec le noyau, d'un méme coté de ce 
dernier. Elles déterminent la division cellulaire et procédent elles- 
mémes par division de sphéres antérieures, tout comme le noyau 
lui-méme provient, @un noyau antérieur.” Die in Kursiv gesetzten 
Worte sind auch im Moniteur durch Kursivschrift hervorgehoben. 

Bald nach jener Notiz im Moniteur belge erschienen in den 
Bulletins der Akademie die ,,Nouvelles recherches sur la fécondation 
et la division mitosique chez lAscaride mégalocéphale. Ich zahle 
diese ohne Bedenken zu den klassischen Arbeiten auf biolo- 
gischem Gebiete und bin sogar der Ansicht, daB sie in mancher 
Hinsicht der Monographie vorzuziehen sind, wenn sie auch nichts 
iiber die Reifung des Eies enthalten. Ich bemerke aber, daB ich in 
vielen Punkten anderer Meinung bin als van Beneden. Hinsichtlich 
der Bildung der Vorkerne hebt van Beneden hervor, daB in die 
des mannlichen Vorkerns einzig und allein der Kern des Spermato- 


zoons eingehe: das Protoplasma des Spermatozoons unterliege wah- 
g £ 
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rend der Reifung des Etes einer fortschreitenden Degeneration. Mit 
ganz besonderem Nachdruck hebt van Beneden hervor, dai der 
Zeitpunkt, in welechem sich auf Kosten des kleinen chromatischen 
Kernes des Spermatozoons der mannliche Vorkern bilde, genau mit 
dem Zeitpunkt, in welchem der weibliche Vorkern auf Kosten der 
chromatischen Elemente der zweiten pseudokaryokinetischen Figur 
entstehe, zusammenfalle. Die Bildung und Weiterentwick- 
lung der beiden Vorkerne laufe also genau parallel. 
Was die Prophasen der Teilung betrifft, so betont van Beneden, 
daB in der ungeheueren Mehrzahl der Fille bei Ascaris meg. keine 
Konjugation der beiden Vorkerne eintrete. Die beiden Vorkerne 
erreichen ihre volle Ausbildung, ohne miteinander zu verschmelzen. 
Es bilde sich in jedem Pronucleus ein einziger kontinuierlicher 
Chromatinfaden, dessen Sehlingen aussehlieBlich an der Oberflache 
des Kerns verlaufen. Dazu bemerke ich, daB schon ich gefunden 
hatte, daB beim Salamander im Kndauelstadium weitaus die meisten 
chromatischen Faden dicht unter der Kernmembran verlaufen, dab 
aber hier zweifellos einzelne Faden auch durch den Binnenraum 
ziehen. Van Beneden kann in jedem Pronucleus ein Champ 
polaire (Polfeld) erkennen, wie ich es zuerst vom Kniuel- 
stadium des Salamanders beschrieben habe. Von diesem 
Befunde hatte mir van Beneden schon im Jahre 1886 miindlich 
Mitteilung gemacht. Sodann erfolge eine Querteilung eines jeden 
der beiden Knauelfaden, so daB also nunmehr in jedem Vorkern 
zwei chromatische Faden vorhanden seien; dabei sei der eine der 
beiden Faden, die durchaus Schleifenform haben, meistens ein wenig 
kiirzer als der andere. Wenn sich die beiden Vorkerne aneinander- 
legen, sind die beiden Polfelder nach derselben Seite und zugleich 
gegen die Attraktionssphéren gerichtet. Nun schwinde alsbald die 
Membran der beiden Vorkerne, und von dieser Zeit an sei es unmig- 
lich, vaterliche und miitterliche Sehleifen auseinanderzuhalten. Dar- 
auf erfolge die Langsteilung und das Auseinanderweichen der Schlei- 
fenhalften (sekundare Schleifen) nach den beiden Polen. (Hier wird 
in einer Anmerkung die Frage nach der Prioritét der Entdeckung 


dieser Erscheinung besprochen. Ich werde darauf im Anhang zu 


diesem Kapitel zuriickkommen.) Mit ganz besonderem Nachdruck 


hebt van Beneden gegen O. Hertwigs Theorie der Befruchtung her- 
vor, daB aus dem ganzen Verlaufe der Teilung der ersten Blastomere 


mit voller Sicherheit hervorgehe, daB das Chromatin der Kerne der 
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zwei ersten Blastomeren zur Halfte vom mannlichen, zur Halfte 
vom weiblichen Vorkern stamme, und da® zu keiner Zeit eine Ver- 
schmelzung oder Mischung, noch weniger eine Impragnation des 
vaterlichen und miitterlichen Chromatins stattfinde (ni fusion, ni 
mélange, moins encore d’imprégnation [Durchdringen Hertwig]}). 

Wahrend er sich in der Monographie noch mit einiger Reserve 
iiber die Méglichkeit der Beteiligung des Protoplasmas des Sperma- 
tozoons an der Befruchtung auBerte, glaubt er jetzt eine solche 
entschieden in Abrede stellen zu sollen. Er sehlieBt: ,,1. que le 
noyau est le support exclusif des propriétés héréditaires et Porgane 
directeur du développement, de la forme et de la fonction; et 2. que 
Vhérédité se concoit chez les étres les plus compliqués, au meme 
titre et de la méme maniére que chez les Protozoaires qui se mul- 
tiplient par division. La premiére de ces conclusions a été surtout 
mise en lumiére, aprés') la publication de nos recherches sur la 
fécondation chez lAscaris, par Strasburger, par O. Hertwig, par 
Weismann et par WKolliker (S. 25). Hier hat sich van Beneden 
von den von ihm zitierten Autoren ins Schlepptau nehmen lassen. 
Ks kann fiir mich, nachdem ich die schénen und itiberzeugenden 
Praparate Helds tiber die Befruchtung von Ascaris meg. gesehen 
habe, auch nicht einen Augenblick zweifelhaft sein, dab 
bei der Befruchtung auch das Protoplasma — und zwar 
bestimmt geformte Teile des Protoplasmas des Sperma- 
tozoons — eine wichtige Rolle spielen. Ubrigens glaube ich, 
daB sich die erwahnten Autoren weniger durch die Untersuchungen 
van Benedens, die doch die Méglichkeit einer Teilnahme des Proto- 
plasmas keineswegs bestimmt ausschlieBen, als durch ihre eigenen 
Untersuchungen, namentlich aber durch diejenigen O. Hertwigs, 
haben leiten lassen. 

Einen breiten Raum in den Nouvelles recherches nimmt die 
Erérterung der Theorie der Befruchtung und die Polemik gegen 
QO. Hertwig, Strasburger und andere, vor allem aber gegen den erst- 
genannten Forscher, ein. Gleich in den einleitenden Worten betont 
er, dab seine Theorie von derjenigen Hertwigs, die heute in Deutsch- 
land allgemein angenommen sei, ,,toute différente’ sei. O. Hert- 
wig hat spater (1890) dagegen eingewendet, daB ein so wesentlicher 
Unterschied nicht bestehe. Allerdings hatten R. und O. Hertwig 

1) Dies stimmt mit den Tatsachen nicht ganz tiberein; vgl. iibrigens 
das oben Gesagte. 
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in einer Arbeit ,,Uber den Befruchtungs- und Teilungsvorgang des 
frischen Eies unter dem EinfluB auBerer Agenzien im Jahre 1887 
die Ansicht ausgesprochen, daB es sich bei der Befruchtung nicht 
etwa um eine bloBe Konjugation oder Verschmelzung der Substanzen 
von Ei und Spermakern handle, sondern vielmehr darum, daB sich 
diese Substanzen vollig durchdringen, und daB nur dann, wenn 
ein solches einander Durechdringen stattfinde, Kerne entstehen, 
,, welche mit allen fiir die weitere Entwicklung nétigen Lebenseigen- 
schaften ausgeriistet seien. Van Beneden hatte zweifellos recht, 
auf Grund seiner Beobachtungen eine soleche Ansicht aufs scharfste 
zu bekimpfen. Hat doch O. Hertwig selbst im Jahre 1890 zu- 
gegeben, daB er seine damalige Ausdrucksweise berichtige und daB 
der zitierte Satz in dieser Form fiir die ersten Teilstadien des 
Furchungskerns nicht zutrifft (S. 103); aber nichtsdestoweniger 
hielt er an seiner ,,Verschmelzungstheorie der Kerne™ und seiner 
Opposition gegen die ,,Ersatztheorie’ van Benedens, sowie auch 
gegen die Lehre von der Individualitaét der Chromosomen (und zwar 
auch in der Form, die ihr van Beneden gab, wovon spater die Rede 
sein wird) fest. Im Gegensatz zu Hertwig sieht van Beneden in 
der Konjugation oder Verschmelzung der Pronuclei ein ganz akzesso- 
risches und in gewissem Sinne akzidentelles Phinomen. Wahrend 
nach Hertwig die Bildung der Richtungskérper ein ProzeB ist, der 
nicht wesentlich von einer gewéhnlichen Mitose verschieden sei, 
sind nach van Beneden Befruchtung und Reifung des Eies untrenn- 
bare Phanomene in dem Sinne, daB die letztere notwendig der 
ersteren vorausgehe; die Befruchtung bestehe im wesentlichen in 
einem Ersatz (remplacement), in der Substitution eines vom Ei 
unter der Form der Richtungskérperchen ausgestoBenen Halb- 


kerns durch einen vom Mannchen beigestellten und in Form eines 


Spermatozoons eingefiihrten Halbkerns. — Wie mir scheint, wird 
heute jeder, der eine Kontinuitaét oder Individualitat der Chromo- 


somen annimmt, der Ersatztheorie van Benedens den Vorzug vor 


der Verschmelzungstheorie O. Hertwigs geben miissen. Vielleicht 
aber wiirde es sich empfehlen, nicht so sehr die Begriffe mannlich 
und weiblich, oder viterlich und miitterlich in den Vorder- 
grund zu stellen, wie dies von van Beneden geschehen ist. Ich fasse 
die Befruchtung auf als die Vereinigung zweier Halbzellen 

nicht bloB zweier Halbkerne — zu einer neuen ganzen 
Zelle. Die Halbzellen, als welche wir die mannlichen und weiblichen 
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Geschlechtsprodukte bezeichnen, sind aus ganzen Zellen durch einen 
eigenartigen, von einer gewohnlichen Mitose in gewissen Punkten 
verschiedenen TeilungsprozeB!), den wir als Reifung bezeichnen, 
hervorgegangen. Im mannlichen Geschlecht liefert dieser Teilungs- 
prozeB gleich groBe, im weiblichen ungleich groBe Halbzellen. — 
Durch die Reifung werden in beiden Geschlechtern zwei verschiedene 
Arten oder Sorten von Geschlechtsprodukten oder Halbzellen  ge- 
liefert. Die Geschlechtsbestimmung hangt davon ab, ob bei der 
Befruchtung zwei gleichnamige oder aber zwei ungleichnamige Halb- 
zellen miteinander zur Vereinigung kommen. Ich werde auf diesen 
Gegenstand noch im Anhange zuriickkommen, wenn ich meine 
Hypothese der Reifung der Ei- und Samenzellen auseinandersetzen 
werde. 

Von besonderer Wichtigkeit ist van Benedens Darstellung des 
Wiederaufbaues des Kerngeriistes aus den Tochtersternen. Denn 
mit dieser Darstellung hangt seine Theorie der Kontinuitét oder 
Individualitét der Chromosomen, die sich von meiner sehr wesent- 
lich unterscheidet, aufs innigste zusammen. Wie schon frither er- 
wahnt, unterscheidet van Beneden bei Ascaris kein Stadium der 
Tochterknauel, sondern laBt die Tochtersterne direkt in die ruhen- 
den Kerne iibergehen. Dabei laBt er das Kerngeriist in anderer 
Weise aus den Chromosomen der Tochtersterne entstehen, wie 
Flemming und ich. Zunachst hebt er hervor, daB der den Schleifen- 
winkel bildende zentrale Teil des Chromosoms sich in zahlreiche 
Windungen lege, wahrend die verdickten Enden der Schleifen mehr 
oder weniger gerade gestreckt bleiben. Ganz gewoéhnlich sei der 
eine Schenkel einer jeden Schleife langer als der andere; der langere 
der beiden Schenkel ziehe sich niemals in den zentralen Teil des 
Sterns zuriick, aus dem sich der gréBte Teil des Kerns bilde; er bilde 
sich vielmehr zu einem Kernlappen um, der wahrend der ganzen 
Ruhe des Kerns erhalten bleibe. Nun nehmen die anfangs dem 
Anschein nach homogenen Chromosomen ein punktiertes Aussehen 
an: sie lésen sich in feine Kérnchen auf, die untereinander durch 
feine Faden verbunden sind; so bilde sich allmahlich eine spongidse 
Struktur aus. Friiher oder spiter, manchmal sogar schon 
in der Metakinese, trete eine Langsspaltung der Chromo- 

1) Vgl. dariiber meine weiter unten mitgeteilten Untersuchungen, die 
die beiden Reifungsteilungen als wesentlich verschiedene Vorgange 
erkennen lassen; dal} sie dies sind, hat schon Weismann vermutet. 


6* 
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somen ein, so daB also nunmehr jeder Tochterstern statt aus den 
urspriinglichen vier aus acht langen, punktierten Stringen 
bestehe, die in der zentralen Partie des Sternes gewunden und an 
den Enden verdickt und angeschwollen sind. An der Rekonstruktion 
des Kernes beteilige sich das Protoplasma der Zelle nicht oder 
wenigstens nicht direkt. Die chromatischen Strange imbibieren sich 
nach Art eines Schwammes, und die Fliissigkeiten, die zu dieser 
Imbibition verwendet werden, leiten sich zwar zweifellos vom Zell- 
protoplasma ab, aber ein direkter Ubergang von Protoplasma in 
Kernsaft komme doch nicht vor. ,,Le noyau se reconstitue exclusive- 
ment aux dépens des cordons chromatiques gonflés, qui finissent 
par se toucher entre eux, de fagon a donner naissance & une masse 
réticulee, unique en apparence, mais en réalité constituee de quatre 
parties distinctes juxtaposées entre elles, et organiquement liées en 
un tout unique en apparence qui est le noyau au repos” (S. 47). — 
Diese Art des Uberganges der Tochterschleifen in das Reticulum 
des ruhenden Kerns unterscheide sich durchaus von der Bildung 
des Knauelfadens auf Kosten des Reticulums am Beginn der nachsten 
Teilung. Die nun folgenden Auseinandersetzungen sind im Auszug 
nicht gut wiederzugeben, und ich muB sie daher in Anbetracht ihrer 
Wichtigkeit wortlich hierhersetzen. Sie lauten: ,,Quand, en effet, 
au moment of une nouvelle division va se produire, un cordon chro- 
matique se reconstitue dans le noyau lobulé d’un blastomeére d’As- 
caris, on voit, dans chacun des lobes, la chromatine se concentrer 
dans un filament: celui-ci déerit a la surface de toutes les parties 
du noyau et de chaque lobe en particulier, de nombreuses sinuosités. 
La direction moyenne de ces flexuosités est transversale. Quand le 


trajet de ce cordon se simplifie et qu’en méme temps il devient 


plus épais, ce qui permet de suivre son trajet, on peut s’assurer 


de ce fait que le cordon ne se termine pas par un bout libre, a lestre- 
mité du lobe nucléaire aux dépens duquel il s’est formé, mais qu’arriveé 
au bout du lobe, il rebrousse chemin, remonte vers la racine du lobe 
et se continue dans le corps nucléaire. La segmentation transversale 
de ce cordon s’'accomplit a Vextrémité des lobes marginaux trans- 
formés. Il en résulte qu’aux dépens d'une anse chromatique origi- 
nelle se forment ou bien de portions de deux anses différentes, ou 
les deux extrémités d'une méme anse. En d'autres termes, il résulte 
clairement de nos observations que les anses chromatiques aux 


dépens desquelles s‘édifie un noyau, ne se retrouvent pas comme 
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telles dans les anses chromatiques, qui se formeront, au moment 
de la division subséquente, au dépens de ce noyau. 

Nous n’avons jamais constaté, au stade dit spirem d’un noyau 
de blastomére, en voie de division, un cordon pelotonné unique, 
mais toujours deux; chacun d’eux fournit a la plaque équatoriale 
deux anses primaires par division transversale. [] est done probable, 
quoique nous mayons pas réussi a le constater par Vobservation, 
que des quatre anses, aux dépens desquelles se reconstitue un noyau, 
deux se juxtaposent bout a bout par une de leurs extrémités, qu’elles 
restent, au contraire, distinetes par les autres extrémités, et que le 
deux groupes, comprenant deux anses chacun, restent indépendants 
run de Pautre, dans le noyau au repos. 

Si nous désignons par a, 6, c, d les quatre anses dun dyaster, 
le noyau au repos, formé aux dépens de ces anses, peut étre repre- 
senté par la formule ab, cd. Si nous appelons m, n, p, ¢ les anses 
chromatiques qui se formeront aux dépens de ce noyau au moment 
de la division subséquente, m n'est pas égal a a, nab, p ac et gq 
a d, mais m = '/, ab,n='/, ab, p = 3/,cd, gq = 1), cd').“* Und nun 
schlieBt van Beneden folgendermaBen: ,,I] nest malheureusement 
pas possible de décider si les groupes ab, cd procédent, le premier, 
des anses paternelles, le second, des anses maternelles, ou si les 
anses paternelles répondent aux éléments a, c, les anses maternelles 
aux groupes ), d; si, en d’autres termes, les éléments paternels et 
maternels restent séparés dans la série des générations cellulaires 
successives, Ou si, au contraire, il s’opére des unions bout a bout 
dun élément paternel et dun élément maternel. La premiére hypo- 
these parait plus probable, si Pon se rapelle que, dans la premiére 
cellule de Pembryon ot le noyau est représenté par deux pronucléus 
séparés, il ne s’opére aucune apposition bout a bout des éléments 
chromatiques paternels et maternels. Il est difficile @’admettre que 
la premiére cellule de Tembryon différe beaucoup des cellules qu'elle 
engendre (S. 47—49). 

Mit Recht hat O. Hertwig (1890) dazu bemerkt: ,,Wahrend er 
(van Beneden) die Individualitét der chromatischen Elemente preis- 
gibt, sucht er die Méglichkeit zu retten, daB wenigstens vaterliche und 
miitterliche Erbmasse in allen Kerngenerationen getrennt bleibt.” — 

1) Im Texte wird an vielen Stellen auf die Figuren verwiesen; ich habe 
diese Hinweise beniitzt, als ich die gleich zu erwahnenden Schemata 


entwartf. 
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Ich habe, um die Auseinandersetzungen van Benedens verstand- 
licher zu machen, seine Theorie unter Zugrundelegung seiner Figuren 
durch nebenstehende Schemata (Fig. 2, 1V—VI) zur Anschauung 
zu bringen gesucht. Die erste der drei Figuren (IV) stellt einen 
Tochterstern (Dyaster) in Polansicht dar. Die zweite (V) soll das 


Meine Theorie. 


I i ill 
Dyaster Ruhe Mutterknauel 


Van Benedens Theorie. 
IV Vv VI 
Dyaster Ruhe Monaster (bzw. Mutterknduel) 


7” 


Ruhestadium zur Anschauung bringen. Das Wesentliche dabei ist, 
daB die Schleifen a und } und ebenso die Schleifen c und d sich mit 
ihren kurzen Schenkeln verbunden haben. Genau genommen, hatte 
man sich nach der Auseinandersetzung van Benedens statt jeder 
der beiden langen Schleifen (ab und cd) einen aufgequollenen reti- 
kulierten Strang vorzustellen, dessen Rander vielleicht, entsprechend 
der im Dyasterstadium oder selbst noch friiher auftretenden Langs- 


spaltung der Chromosomen, an den Randern dicke Séume zeigten. 
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Die dritte Figur (VI) endlich zeigt, wie aus den chromatischen 
Strangen des Ruhestadiums die primaéren Chromosomen des nachsten 
Mutterknauels (m,n, p und qg) entstehen und in welcher Weise sie 
auf die Schleifen des Dyasterstadiums zuriickzufiihren sind. Ich 
setze diesen drei Schemata gleichfalls in drei Figuren (I—I11) eine 
Illustration der von mir im Jahre 1884 aufgestellten Theorie der 
Kontinuitaét der Chromosomen an die Seite, die dann im Jahre [890 
von O. Hertwig (1. ¢. S. 104), nicht von Boveri, als ,,Individualitats- 
hypothese der Chromosomen™ bezeichnet wurde. Die erste Figur (1) 
zeigt hier das Dyasterstadium in Polansicht, die zweite (II) das 
Stadium der Ruhe, die dritte (111) den Beginn der Bildung des 
Mutterknauels der nachsten Teilung. Ein fliichtiger Blick geniigt, 
um sich zu tberzeugen, daB meine Theorie von derjenigen 
van Benedens fundamental verschieden ist. — Ich komme 
darauf spater noch zuriick. 

Das nachste Kapitel oder der nachste Paragraph dieser inhalt- 
reichen Arbeit handelt vom Ursprung der Attraktionsspharen, der 
Asteren und der achromatischen Spindel). Wie schon oben gesagt, 
bezeichnete van Beneden als sphéres attractives die zentralen Por- 
tionen der Asteren. Die Enden der achromatischen Spindel bilden 
demnach auch einen Teil der Attraktionssphéren. Nun folgt eine 
sehr genaue Beschreibung der Sphiéren mit ihren Polkérperchen, die 
man besser ,,corpuscules centraux’ nennen solle, und ihrer zone 
medullaire und zone corticale; auch die cénes principaux (Haupt- 
kegel) und cOnes antipodes werden genau besprochen. Es sei leicht, 
sich davon zu iiberzeugen, daB die achromatischen Fibrillen ,,monili- 
formes” seien, das hei®Bt, daB sie aus Mikrosomen bestehen, die 
durch ,,interfils*’ miteinander verbunden seien. Man kénne auch 
hier und da sehen, daB die Mikrosomen benachbarter Fibrillen der 
Quere nach miteinander verbunden sind; es sei sehr wahrscheinlich, 
daB die Fibrillen nur deutlichere Teile des protoplasmatischen Ge- 
riistes sind, die infolge threr gréBeren Dicke scharfer hervortreten 
(S. 54). 

Nun wird die Stellung der Teilungsachse der ersten Mitose und 
ihr Verhaltnis zur Medianebene des Eies ausfiihrlich besprochen; 


') In ihm hebt van Beneden u. a. hervor, da® er als Erster im Jahre 
1874 in den Recherches sur les Dicyémides die Polkérperchen beschrieben 
habe. Dies ist nicht richtig; die Polkérperchen (,,Richtungskérperchen”) 
der Gastropoden waren zu jener Zeit langst bekannt. 
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desgleichen der Ursprung der Attraktionssphéren. Wenn auch 
van Benden iiber diesen Punkt keine bestimmten Angaben machen 
kann, so neigt er doch zu der Ansicht, daB sie sich von der zweiten 
pseudokaryokinetischen Figur herleiten. Demnach waren sie also 
mitterlichen Ursprungs, eine Ansicht, die sich bekanntlich, wenig- 
stens insofern die Centrosomen in Betracht kommen, als unrichtig 
erwiesen hat. 

Und nun folgen die wiehtigen Auseinandersetzungen tiber das 
Verhalten der Attraktionssphéren und der in ihrem Innern ent- 
haltenen Zentralkérperchen in der Ruhe und wahrend der Teilung. 
..L’etude des préparations ... nous a montré qu’elles (se. die sphéres 
attractives) ne disparaissent pas, qu’elles persistent a cote des noyaux, 
en tant que portions différenciées du corps cellulaire, avec leurs 
corpuscules centraux, a tous les moments de la vie cellulaire‘) (S. 61). 

Hinsichtlich des Verhaltens der Spindelfasern gibt van Beneden 
eine Beschreibung, die jetzt wohl allgemein als richtig anerkannt ist, 
die aber zu einem Teil bald darauf von Boveri bestritten wurde. 
Van Beneden laBt den gr6éBten Teil der Fibrillen der chromatischen 
Spindel sich an den chromatischen Schleifen ansetzen. Dieser Teil 
der Spindel bestehe also aus zwei Halbkegeln; ihre Fasern wurden 
spater bekanntlich von Driiner als ,,Mantelfasern” bezeichnet. In 
Beziehung auf diese beiden Halbkegel stimmt Boveri mit van Be- 
neden iiberein:; dieser gibt aber auBerdem an, daB eine gewisse An- 
zahl von Fibrillen die zwei Zentren der dizentrischen Figur 
miteinander verbinden; es sind das dieselben Fibrillen, die bald 
darauf (1891) Hermann (Arch. f. mikr. Anat., 36. Bd.) als ,,Zentral- 
spindel zusammenfaBte, dieselben, die spater Driiner ,,Zentral- 
fasern’’ nannte. Diese Zentralspindel, die also schon van Beneden 
an den Asearismitosen beobachtete, wurde, wenigstens anfangs, von 
Boveri geleugnet. Von der Teilung des Zentralkérperchens sagt 
van Beneden, daB sie — eine Beobachtung, die spater vielfach be- 
statigt wurde manchmal schon im Stadium der Toehtersterne 
erfolge; auf alle Falle teile sich zuerst das Zentralkérperchen, dann 
die Sphare, dann der Kern und zuletzt der Zelleib. 

Wahrend der Tetlung zeige die Zelle eine deutliche bilaterale 


Symmetrie (,,une symétrie bilaterale manifeste). ,,L°axe a done deux 


les Winégale valeur (S. 64): van Beneden sagt aber nichts von 
| g 


') Die letzten Worte sind von mir gesperrt hervorgehoben. 
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den Nebenachsen, die er doch an einem bilateralen Elementar- 
organismus hatte unterscheiden miissen. Ebenso wie das befruchtete 
Ei zeigen auch die ersten Blastomeren nicht bloB eine monaxone 
Symmetrie, sondern zugleich eine bilaterale Struktur; es sei wahr- 
scheinlich, daB dies ein allgemeiner Charakter einer jeden Zelle sei; 
ja, van Beneden geht noch weiter: er meint, wahrscheinlich 
sei die bilaterale Symmetrie der Zelle die Ursache der 
bilateralen Symmetrie der héheren Organismen und vor 
allem der bilateralen Symmetrie der Tiere’). Eines Tages 
werde man vielleicht sogar zeigen kénnen, daB selbst die Protozoen 
und Pflanzen bilateral-symmetrische Organismen sind. Es hat 
fiir mich immer einen besonderen Reiz gehabt, zu sehen, wie 
van Beneden zuweilen seiner Phantasie die Ziigel schieBen lieB. Wie 
ich sehon erwéhnt habe, wurde ich dureh die Untersuchungen 
van Benedens angeregt, der Promorphologie der Zelle nachzuforschen, 
und ich habe meine Resultate zundchst in einem Vortrage .,Uber die 
Prinzipien der Histologie’ auf der Anatomenversammlung in Berlin 
IS8o mitgeteilt. Damals gebrauchte auch ich gleichfalls den Aus- 
druck ,,bilaterale Symmetrie*, um die Symmetrieverhaltnisse der 
Zelle zum Ausdruck zu bringen. Weiter habe ich den Gedanken in 
meinem Vortrag iiber ,,Homologie und Eigenart*’ (Miinchener Natur- 
forscherversammlung, 1890) und in den allgemeinen Betrachtungen 
..Uber den Bau und die Entwicklung der Linse** verfolgt und aus- 
gefiihrt. Indessen habe ich meinen Betrachtungen damals eine di- 
symmetrische Grundform zugrunde gelegt, was denn sofort von 
einem meiner Kritiker (gerade nicht in freundlicher Art) aufgegriffen 
wurde. 

Van Beneden hat nie den Versuch gemacht, die Richtigkeit seiner 
Theorie oder vielleicht besser, seiner ,,ldee an anderen Zellen als 
an den Eizellen, den ersten Blastomeren und den Samenzellen nach- 
zuweisen. Es blieb also fiir mich ein sehr weites Feld der Tatigkeit 
offen. 

Den SehluB der van Benedenschen Arbeit bilden wieder Be- 
trachtungen iiber den Mechanismus der Teilung. Er vergleicht die 
Struktur der ,,moniliformen*™ Fibrillen der Asteren und der achroma- 
tischen Spindel mit der der quergestreiften Muskelfasern und ihren 


Fibrillen und schreibt thnen dementsprechend auch Contractilitat 


') Auf diese Frage komme ich im II. Teil noch zuriick. 
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zu. Nach den Darlegungen van Benedens haben alle inneren Be- 
wegungen, die die Zellteilung begleiten, ihre unmittelbare Ursache 
in der Contractilitat der Fibrillen des Zellprotoplasmas und in deren 
Anordnung nach Art eines radidéren Muskelsystems, das aus Gruppen 
von Antagonisten zusammengesetzt sei; das Zentralkérperchen spiele 
in diesem System die Rolle eines Insertionsorganes. Von den ver- 
schiedenen Organen der Zelle teile es sich zuerst und seine Ver- 
doppelung fiihre zur Gruppierung der kontraktilen Elemente der 
Zelle zu zwei Systemen, von denen jedes sein Zentrum habe. Die 
Anwesenheit dieser zwei Systeme ziehe die Zellteilung nach sich 
und bestimme aktiv dena Marsch der sekundéren chromatischen 
Sterne in entgegengesetzten Richtungen. Ein wichtiger Teil der 
Phanomene, die die Zellteilung zusammensetzen, habe daher seine 
bewirkende Ursache nicht im Kern, sondern im Protoplasmaleib 
der Zelle (S..68). Es ist mir immer unverstandlich gewesen, wes- 
halb van Beneden, der doch zuerst die Idee der bilateralen Symmetrie 
der Zelle aussprach, sich nicht zu der Annahme entschlieBen konnte, 
daB die Fibrillen des protoplasmatischen Geriistes disymmetrisch an- 
geordnet seien und also von zwei entgegengesetzten Seiten sich mit 
gleicher Starke an das Zentralkérperchen ansetzen; daB also in dieser 
disymmetrischen Verteilung und Anordnung der Fibrillen die letzte 
Ursache der Zweiteilung der Zelle zu suchen sei. — Er muBte daher 
nach einer anderen Ursache der Zweiteilung suchen; freilich muBte 
er, indem er diese Ursache ins Zentralkérperchen verlegte, diesem 
eine Fahigkeit und Kraft zuschreiben, die erst hatten bewiesen 
werden miissen. Ganz so hat es spater bekanntlich Boveri gemacht. 
Als ich mir dann erlaubte, seine Ausfiihrungen zu kritisieren, wurde 
ich von thm in der derbsten Weise geschulmeistert. Die Art, in der 
das geschah, konnte nur in dem ganzlichen Mangel an Beweisen den 


Grund gehabt haben. 


Anhang. 


Leider muB ich noch einige Prioritatsfragen besprechen. Van Be- 


neden war ein Mann von ausgesprochenem Rechtsgefiihl, zugleich 
aber auch von groBer Empfindlichkeit in Prioritaétsfragen. Daher 
konnte es nicht ausbleiben, daB er sich wiederhoit in Prioritats- 
streitigkeiten verwickelte. Ja, ich kénnte leicht zeigen, daB er die 


Vermeidung weiteren Streites in manchen Fallen nur dem Umstande 
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zu verdanken hatte, daB die oft recht derb Angegriffenen den Angriff 
nicht erwiderten. Man mag ja iiber Prioritatsfragen verschiedener 
Meinung sein. Auf keinen Fall wird man es einem Forscher, der 
mit Eifer und Flei® gearbeitet und dabei neue Tatsachen, oft Tat- 
sachen von groBer allgemeiner Bedeutung, gefunden hat, iibelnehmen 
diirfen, wenn er auf sein geistiges Eigentum stolz ist und dasselbe 
mit aller Entschiedenheit verteidigt. Wie sehr Manner, wie Goethe 
oder Schopenhauer, an deren Geistes- und CharaktergréBe wohl 
niemand zu zweifeln wagen wird, auf die Wahrung ihrer Prioritat 
bedacht waren, ist allgemein bekannt. Ich erinnere nur an die 
scharfen Worte, die Schopenhauer gegen den Professor der Augen- 
heilkunde in Wien, Rosas, richtete, als dieser lange Stellen aus seiner 
Abhandlung ,,Uber das Sehn und die Farben abdruckte, ohne die 
Quelle zu nennen. Es ist durchaus ungerecht, die Namen der Manner, 
welche groBe Wahrheiten gefunden oder Entdeckungen gemacht 
haben, in Vergessenheit geraten zu lassen; noch viel ungerechter 
aber ist es, andere, etwa gar auf deren eigene Versicherung hin und 
ohne nahere Priifung, fiir die Urheber jener Wahrheiten und Ent- 
deckungen auszugeben. Noch heute interessiert es uns, dab 
Harvey den Blutkreislauf entdeckte und Johannes Miller das Ge- 
setz der spezifischen Sinnesenergien fand, und es ware ungerecht, 
wenn wir die Namen dieser fiihrenden Geister den Studierenden 
verschweigen und sie lediglich mit den Tatsachen, die sie fanden, 
bekannt machen wiirden. — Van Benedens Name wiirde auf ewige 
Zeiten in der Geschichte der biologischen Wissenschaften erhalten 
bleiben, wenn er kein anderes Verdienst hatte, als daB er zeigte, 
daB bei der Befruchtung vaterliche und miitterliche Kernsubstanzen 
in gleicher Menge und Form beteiligt sind und daB in weiterer 
Folge angenommen werden mub, daB auch jede Zelle des Kérpers 
in threm Kern gleiche Mengen vaterlicher und miitter- 
licher Substanz enthalte. Aber so sehr ich van Beneden schatze 
und verehre, so kann ich ihm doch den Vorwurf nicht ersparen, dab 
er in der Begriindung und Verfolgung seiner Prioritaétsanspriiche nicht 
immer konsequent vorgegangen ist. Diese Cberzeugung hat sich mir 
beim Studium seiner Arbeiten mit immer gréBerer Entschiedenheit 
aufgedrangt und ich halte mich verpflichtet, sie nicht zu ver- 
schweigen. Im Streite gegen Guignard spricht er einer ,,vorlaufigen 
Mitteilung’ die Beweiskraft ab, da es bei der unvermeidlichen Kiirze 


einer solchen schwer sei, sich ein Urteil iiber die Tragweite der vor- 
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gebrachten SehluBfolgerungen zu bilden. Er selbst hat aber wieder- 
holt, und gerade auch in Fragen von groBer Wichtigkeit vorlaufige 
Mitteilungen zum Beweise seiner Prioritét herangezogen. Ein anderes 
Mal sagt er — und gewiB mit Recht —, daB nur demjenigen Forscher 
die Prioritét einer Entdeckung zugesprochen werden diirfe, der ihre 
Bedeutung richtig erkannt habe. Er selbst hat aber gegen dieses 
Prinzip mehrmals, am argsten wohl im Prioritatsstreit mit Rauber, 
von dem mit wenigen Worten im V. Kapitel die Rede sein wird, 
gefehlt. Wieder ein anderes Mal hat es van Beneden fiir durch- 
aus ausreichend gehalten, um eine Prioritaét geltend zu machen, 
wenn er seine Entdeckungen mehreren Kollegen mitgeteilt hatte, 
bevor er sie publizierte oder aber, wenn er sie in einer wissenschaft- 
lichen Gesellschaft oder einem wissenschaftlichen Verein vorgetragen 
hatte, aber ohne etwas dariiber drucken zu lassen. Bei anderen 
aber lieB er einen solchen Grund nicht gelten, ja er ignorierte ihn 
geradezu. Es bewahrheitet sich eben immer wieder das Sprichwort: 
.,Wo viel Licht, ist auch viel Schatten; aber das soll und darf 
uns nicht hindern, uns der GréBe und Bedeutung dieses Mannes 
zu freuen. 

I Der Prioritatsstreit mit dem Botaniker Guignard., 
Dieser Streit betrifft die Entdeckung des Auseinanderweichens der 
durch Langsspaltung entstandenen Spalthalften der Chromosomen 
nach den entgegengesetzten Polen der Teilungsfigur. Der Streit 
macht einen recht unerquicklichen Eindruck. Wie mir scheint, hat 
es sich zum Teil um eine ungliickselige Verwechslung von Langs- 
spaltung, sekundaérer Aneinanderlagerung und Querteilung von 
Schleifen von seiten Guignards, aber keineswegs um einen béswilligen 
und hinterlistigen Angriff desselben auf van Beneden gehandelt. 
Neben irrigen Darstellungen finden sich aber auch zweifellos sehr 
gute Beobachtungen bei Guignard; mu doch van Beneden in seiner 
Réplique selbst zugeben, daB es sich in einem Fall doch um eine 


sichere Langsspaltung mit darauffolgendem Auseinanderweichen der 


Tochterschleifen nach den entgegengesetzten Polen gehandelt habe 
(S. 123). Freilich meint van Beneden, da® Guignard auch in diesem 
Fall eine strenge Beweisfiihrung unterlassen habe; es habe sich bei 
ihm nur um eine Idee, also wohl eine Vermutung, gehandelt. Wenn 
man mit den AuBerungen van Benedens die Ausfiihrungen Stras- 
burgers iiber ,,die Kontroversen der indirekten Kernteilung aus 
dem Jahre 1884 (Arch. f. mikr. Anat., 23. Bd., S. 256) vergleicht, 
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so sieht man, daB von botanischer Seite — und das ist doch wohl 
in diesem Falle nicht unwichtig — nicht das geringste Bedenken 


gegen Guignard vorlag, ja, da® Strasburger dessen Darstellung 
genau so verstand, wie Guignard dieselbe in seinen spateren Er- 
lauterungen verstanden wissen wollte. Vielleicht lag dem langen 
Streite doch nur ein MiBversténdnis von seiten van Benedens zu- 
grunde. 

Die ganze Geschichte dieser Entdeckung ist ziemlich unbekannt 
geblieben, und ich will sie daher kurz mitteilen: Im Jahre 1882 
hatte Roux eine kleine, ausgezeichnete Schrift ,,\Uber die Bedeutung 
der Kernteilungsfiguren veréffentlicht, in der er die Beobachtung 
des Auseinanderriickens der Tochterschleifen nach entgegengesetzten 
Polen gewissermaben voraussagte. Als das Wesentliche der Kern- 
teilung bezeichnete er namlich die Teilung der ,,Mutterkérner” in 
je zwei ,,Tochterkérner und die von ihm damals nur erst ange- 
nommene Uberfiihrung dieser ,,Tochterkérner nach den beiden ent- 
gegengesetzten Polen der Teilungsfigur. Die Lingsspaltung der chro- 
matischen Schleifen war schon vorher von Flemming entdeckt 
worden. Am 10. September 1885 erschien dann eine kurze Notiz 
iiber den Gegenstand von Guignard in den Comptes rendus. Am 
20. September 1883 hielt ich auf der Naturforscherversammlung in 
Freiburg i. B. einen Vortrag iiber Zellteilung (s. Sitzungsberichte 
S. 142), in welchem ich meine Beobachtungen am Salamander und 
Proteus mitteilte und meine Praparate demonstrierte. Unter meinen 
Zuhérern befand sich Roux. Ich schickte aber, wie so oft) in ahn- 
lichen Fallen, kein Manuskript meines Vortrages ein. Am 25, Sep- 
tember 1883 iibergab, wie ich aus van Benedens Reéplique (5S. 110) 
entnehme, Guignard der Akademie der Wissenschaften in Paris eine 
vorlaufige Mitteilung iiber den Gegenstand. Anfangs 188% erschien 
sodann in den letzten fiinf Heften des V. Bandes des Botanischen 
Zentralblattes die Arbeit Heusers, der ebenso wie Guignard bei 
Fritillaria das Auseinanderweichen der Tochterschleifen nach ent- 
gegengesetzten Polen beobachtet hatte’). Da ich, wie gesagt, in 
Freiburg kein Manuskript eingeliefert hatte, réumte ich spater, um 
Prioritatsstreitigkeiten zu vermeiden, die Prioritét ohne weiteres 
Heuser ein. Meine Arbeit war zu jener Zeit in allen Teilen fertig; 


1) Gleich darauf erhielt ich von Roux eine Postkarte, die ich heute 
noch aufbewahre, auf der er mich zur Eile drangte, da ich sonst auch 


noch um meine anderen Resultate kommen konnte. , 
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aber ich konnte doch noch Heusers Arbeit eingehend beriicksich- 
tigen. Van Benedens Arbeit dagegen erschien erst zu Anfang April; 
er selbst gibt an, daB er das erste Exemplar am 5. April Du Boy 
Reymond, als dieser durch Liittich kam, iiberreicht habe. Ich selbst 
bekam das betreffende Heft der Archives de Biologie erst im Laufe 
des Sommers bei einem gelegentlichen Besuche des zoologischen 
Institutes in Wien zu Gesicht. Meine Arbeit war damals laingst 
dem Druck iibergeben und van Benedens Arbeit ist daher in ihr 
nicht angefiihrt. Leider aber habe ich mich spater verleiten lassen, in 
die Korrektur ein paar Worte einzuflicken, durch die der Anschein 
entstehen konnte, ich hatte die Arbeit schon friiher gekannt. Ich 
schrieb namlich, daB wie NuBbaum gezeigt habe, bei Ascaris me- 
galocephala nur vier chromatische Schleifen auftreten, und nun 
schob ich nachtraglich die Worte ein, daB diese Angabe ,,neuer- 
dings auch von van Beneden bestitigt worden ser. Es 
ist daher nicht richtig, wenn van Beneden spater behauptet hat, es 
seien von mir,quelques-uns des résultats” seiner Recherches 
zitiert worden; es handelte sich vielmehr einzig und allein um 
die paar angefiihrten, hier gesperrten, nachtraglich eingeschobenen 
Worte. Ebenso ist es nicht richtig, wenn van Beneden  einmal 
sagt, daB er der Erste gewesen sei, der an tierischen Zellen das 
\useinanderweichen der Tochterschleifen nach entgegengesetzten 
Polen demonstriert habe; dies war vielmehr, wie gesagt, von mir 
im September 1883 in Freiburg geschehen, wie van Beneden aus 
meiner Arbeit hatte wissen kénnen. Aus alledem geht hervor, daB 
die erwahnte Entdeckung von mehreren Seiten ungefahr zu gleicher 
Zeit und sicher ganz unabhangig gemacht wurde'). Von Heuser und 
Guignard an Fritillaria, von mir am Salamander und Proteus und 
von van Beneden an Ascaris megalocephala; daher hat auch Wal- 
deyer nicht unreeht gehabt, als er im Jahre 1887 Heuser und mir 
die Prioritét der Entdeckung zuschrieb; eine Bemerkung, die er 
allerdings bald darauf auf eine Rekrimination van Benedens hin 
wieder zuriicknahm. Ich gestehe offen, daB ich gerade auf diese 
Entdeckung nie sehr groBen Wert gelegt habe; sie lag sozusagen in 
der Luft und war von Roux vorhergesagt worden. Diesem gehérte 


also die geistige Arbeit. 


1) Ich halte es fir sehr unwahrscheinlich, dai van Beneden die Ent- 
deckung vor Ende Oktober 1883 machte; erst zu dieser Zeit gelang 
ihm die Herstellung einwandfreier Praparate. 
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Il. Die Kontinuitét oder Persistenz der Centrosomen. 
Von dieser Frage war schon oben die Rede; ich fiige hier nur noch 
folgendes hinzu: In meiner Abhandlung ,,Uber organbildende Sub- 
stanzen und ihre Bedeutung fiir die Vererbung™ (Leipzig 1906) hatte 
ich van Beneden als den Begriinder der Lehre von der Kon- 
tinuitaét der Centrosomen bezeichnet. Ferner hatte ich ge- 
sagt, dab die Hypothese, nach der die Chromosomen auch wahrend 
der sog. Ruhe der Zelle erhalten bleiben, nach der sie also konstante 
oder permanente, nicht vergangliche Gebilde der Zelle sind, im Jahre 
[S885 (richtiger im Dezember 1884) von mir aufgestellt wurde. Diese 
Hypothese aber ist durchaus identisch mit der Theorie, die Boveri 
vertritt und die von O. Hertwig spater den Namen der Theorie 
der Chromosomenindividualitat erhalten hat (O. Hertwig, 
Arch. f. mikr. Anat., 36. Bd., 1890, S. 104). Ich selbst nannte sie 
Hypothese der Chromosomenkontinuitaét. Fir beide Hypo- 
thesen oder Theorien — wohl die wichtigsten, die, seitdem es eine 
Zellentheorie gibt, iiber den Bau der Zelle aufgestellt worden sind —, 
hat Boveri die Prioritat in Anspruch genommen. Es geschah 
dies in seinen Zellenstudien, Heft 6, 1907, in einer Weise, die eine 
sachliche Diskussion ganz ausschloB. Wie schon friiher dem Ehe- 
paar Schreiner, warf er jetzt auch mir ziemlich unverbliimt Fal- 
schung des geschichtlichen Sachverhaltes vor. Ich hatte aber ganz 
genau in Erinnerung, daB mir van Beneden im September 1886 in 
Berlin, wahrend des Bankettes der Naturforscherversammlung, also 
ungefahr ein Jahr vor der ersten Publikation Boveris, Mitteilung 
von seiner Entdeckung und von seiner darauf gegriindeten 
Theorie gemacht hatte. Als ich dann im Jahre 1909 van Beneden 
bei der Jahrhundertfeier fiir Darwin in Cambridge traf, kam ich im 
Laufe des Gespraches auch auf die Prioritatsanspriiche Boveris, 
speziell in Beziehung auf die Centrosomen, zu sprechen. Van Be- 
neden duBerte sich iiber Boveri in den scharfsten und bittersten 
Worten; auf meine Frage, warum er seine Rechte nicht 6ffentlich 
geltend mache, antwortete er mit scharfer Betonung: ,,lch hoffe 
alles von der Gerechtigkeit der Geschichte, die einmal dariiber ge- 
schrieben werden wird. Ganz dhnlich verlief auch eine zweite 
Unterredung iiber denselben Gegenstand. Selbstverstandlich hatte 
ich damals keine Ahnung, daB van Beneden schon acht Jahre vor- 
her in einem Testamente den Wunsch ausgesprochen hatte, Flem- 


ming und ich sollten nach seinem Tode eine kritische Analyse seines 








enbnnte: 
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wissenschaftlichen Lebenswerkes verdffentlichen. Als ich dann nach 
den Herbstferien nach Leipzig zuriickkam, fand ich eine neue Ar- 
beit Boveris vor, die den Titel ,,Die Blastomerenkerne von Ascaris 
meg. und die Theorie der Chromosomenindividualitét™ trug (Arch. 
fiir Zellforschung, 3. Bd., 1909). Waren in seinen friiheren Abhand- 
lungen schon ab und zu Bemerkungen enthalten, aus denen hervor- 
zugehen schien, daB Boveri die Prioritat der Hypothese der Chro- 
mosomenindividualitat oder Kontinuitét fiir sieh in) Anspruch 
nehmen wollte, so lieBen seine jetzigen Ausfiihrungen dariiber keinen 
Zweifel mehr. Da riB denn meine Geduld. Leh schrieb eine kurze 
Abhandlung tiber beide Fragen und schickte das Manuskript an 
van Beneden mit der Bitte, sich dariiber zu 4uBern, mir noch genauere 
Daten mitzuteilen und auch zu sagen, ob er noch weitere Mittet- 
lungen iiber seine Beziehungen zur Lehre von der Kontinuitat der 
Chromosomen wiinsche. leh hatte betont, dab van Beneden zwar 
der Theorte der Chromosomenindividualitét oder Chromosomen- 
kontinuitét nahe gekommen sei, daB es ihm aber doch nicht gelingen 
wollte, zu einer klaren und sicheren Fassung seiner Ansichten zu ge- 
langen. Als er dies spadter (1887) versucht habe, sei er zur Aufstellung 
einer Theorie gekommen, die mit Chromosomenindividualitat, wie auch 
QO. Hertwig hervorhob, nichts zu tun hatte. Immerhin sei aber, wie 
ich naechdriicklich betonte, seine Entdeckung der Zahlenverhaltnisse 
der Chromosomen der Vorkerne und des Kernes des befruchteten 
Kies fiir die Theorie der Chromosomenindividualitét in meinem 
Sinne ungemein wichtig und bedeutungsvoll geworden. Darauf er- 


hielt ich einen sehr ausfiihrlichen Brief, den ich hier in extenso mit- 


teile; wenn ich dies tue, so geschieht es nach reiflicher Uberlegung. 


Ich muBte mir trotz mancher gegenteiligen Uberlegung immer wieder 
sagen, daB ich verpflichtet sei, diesen Brief abdrucken zu lassen; er 
ist eine Art mir in Verwahrung gegebenen testamentarischen Ver- 
machtnisses, und es ist gar kein Zweilel, daB van Beneden, als er 
ihn schrieb, auch den Wunsch hatte, daB sein Inhalt bekannt werde. 

Der Brief lautet: ,Liége, le 13 O' 1909. — Trés honoré Col- 
légue, — Je vous remercie cordialement de ce que vous ayez bien 
voulu me soumettre votre manuserit avant de le publier. Je vous 
prie de mexcuser de ce que j'ai tarde a répondre a votre lettre 
et & vous communiquer mon avis. J’étais a la campagne ou je 
n’avais a ma disposition ni ma bibliothéque, ni mes notes. — J'ai 


publié pour la premiere fois ma découverte de la division et de la 
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continuite des corpuscules centraux dans mon mémoire avec Neyt, 
déposé a lAcadémie de Belgique le 6 aoit 1887. Le compte 
rendu de la séance a été publié le 20 aoit dans le Moniteur Belge. 
Je vous communique le N° en question. Les exemplaires du mé- 
moire imprimé accompagné de 6 planches ont été distribues le 15 oc- 
tobre 1887. Le travail de Boveri a paru dans le cours de 188s. 
Ce nest done pas sur cette publication quil peut se baser pour 
appuyer des prétentions a la priorité. Mais il existe de lui une com- 
munication préliminaire, qu'il a fait a la Gesellschaft fiir Morphologie 
und Physiologie 4 Munich. Il a inserit da sa main sur Pexemplaire, 
qu'il m’a adressé, la date du 3 mai 1887 comme étant celle a laquelle 
a éte fait sa communication. Cet exemplaire mest parvenu le 14 aout 
1887. Je lui ai asserté (? nicht leserlich) réception le 19 aout; 
ma lettre commence par les mots: ,J’ai recu hier matin 14 aout 
les deux brochures que vous avez bien voulu m’envoyer... J’ai 
done recu la brochure plusieurs jours aprés le dépot de mon manu- 
serit et de mes 6 planches, dont 4 composees de photographies doecu- 
mentaires, sur le bureau de PAcademie de Belgique. — Si done la 
conception de la continuité du corpuscule central et Pidée qu'il con- 
stitue un organe permanent de la cellule se trouvait formulée dans 
cette notice Boveri pouvait legitimement soutenir que la découverte 
a été faite indépendamment lun de Pautre par lui et par moi. Mais 


en realité qu’y a-t-il dans cette brochure’? Cette seule et unique 
phrase: ,lech habe dreimal beobachtet, daB die Polkorperchen der 
nachsten Spindel aus diesem einen durch Teilung hervorgehen. 
Rien n'indique que Boveri a vue la portée de ce fait, rien qui autorise 
a penser qwil a vu dans le corpuscule polaire ni un organe cytocentral, 
nt un organe permanent de la cellule. — Au surplus, comme je le ra- 
pelle dans le Post-Seriptum de mon travail de aoit 1887, javais 
fait en Feévrier 1887, une conférence a la Société de microscopie de 
Bruxelles, devant une Cinquantaine de personnes parmi lesquelles 
L. Errera et P. Francotte, dans laquelle jai exposé ma découverte 
et en ai fait la démonstration par dessins, projections photogra- 
phiques et préparations microscopiques. J’ai demontré la multi- 
plication par division des corpuscules et des sphéres. — J’ai vu pour 
la premiere fois une image démonstrative de division en 1885 (dans 
les premiers mois de 1885); jai vu dans les deux ans qui ont suivi 
Winnombrables images et pendant les 2 ans, mon ami Neyt s'est 


efforcé de la produire par la photographie. I] a fait plusieurs cen- 
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taines de clichés. — J’ai communiqué ma découverte par lettre & 
Flemming en 1885; en aotit 1885 je Pai exposée verbalement a 


Weismann, qui était venu me voir en Belgique; et au 7° 1886, a 


vous méme a Berlin. Ces affirmations n’ont été contestés ni par 
Errera, ni par Francotte, ni par Flemming, ni par Weismann, ni par 
vous méme. — Elles valent bien je pense le dépot d'un pli cacheté 
a une Académie queleonque en 1885 ou en 1886, en vue de m’assurer 
de la priorite. 

En ce qui concerne la question de la continuité des Chromosomes, 
je pense, que votre conception s’identifie avec celle de Vindividualité 
des Chromosomes de Bovert. Mots différents pour une seule et méme 
idee et Sul était néecessaire pour vous d’établir cette priorité plus 
complétement encore que vous Pavez fait dans votre manuserit, vous 
nauriez qua republier la notice de Boveri du 5 mai 1887 que je vous 
communique ne la voyant pas cité dans la redaction que vous me 
soumettez. Mais je me permets dattirer votre attention sur ce 
fait, que lorsque jai rédigé mon meémoire de 1884, favais Pidée trés 
nette, quoique a titre @hypothese, que chaque chromosome devient 
une portion determinée du noyau qui va se former a ses dépens et 
que, lorsque le noyau se divise de nouveau cette portion du noyau 
engendrera & son tour une chromosome qui, sans étre une regené- 
ration de ancien chromosome, sera cependant la continuation du 
premier. Vous trouverez cette idée exprimeée a titre tout hypothe- 
tique et sous forme dubitative aux pages $20 (dernier paragraphe), 
330 et S3l. — Voyez aussi page 313 cette phrase: ,Ces éléments 
(je parle des chromosomes) des pronucléus restent certainement 
distinets Jusqu’au moment de la formation des noyaux des deux 
premieres blastomeres et il y a des raisons de croire que méme dans 
les noyaux ils ne se confondent pas. S’ils restent distinets dans les 
deux premiéres sphéres de segmentation il est probable qu'il en est 
de méme dans toutes les cellules qui en derivent. Je nai pas pensé 
que Tordonnance que les chromosomes affectent au stade dyaster 
se maintient au stade de repos. Je nai pas en la moindre notion 
d’un champ polaire; cette notion vous appartient entiérement; mais 
ayant vu le pronucléus femelle et méme le pronucléus male s’édifier 
aux dépens de 2 masses chromatiques que j’ai pu distinguer a peu 
prés jusqu’au stade de repos (voir le chapitre sur la formation du 
pronucléus femelle) et voyant 2 chromosomes se former ensuite aux 


dépens du pronucléus réticulé j'ai eu la vision trés nette, que Pun 
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n’était que la continuation de lautre!). — Je pense done, que vous 
m’accordez trop peu, quand vous écrivez dans votre manuscrit: ,,Die 
Ansicht, daB die Zahl der Chromosomen constant bleibt, wurde 
schon von van Beneden ausgesprochen .. .*).. J’ai fait plus que 
de constater la constance du nombre; j’ai pensé que la cause de cette 
constance pouvait étre la continuité, dans le sens rappelé plus haut. 

Je vous demanderai du vouloir bien relire les pages citées plus haut 
de mon mémoire de 1884 et je pense que vous reconnaitrez que jai vu 
loin que la constation de la constance du nombre des chromosomes. 

Je vous communique 1° le N° du 20 oft 1887 du Moniteur officiel 
selge, 2° la notice de Boveri du 3 mai 1887. Aurez-vous l obligeance 
de me renvoyer les documents quand vous nen aurez plus besoin? 

Le mot Centrosome employe par Boveri en 1888 ne se trouve 
pas dans sa notice de 1887. Il n’a fait que traduire en grec la dé- 
nomination de corpuscule central employee par moi.” — Der Schlub 
des Briefes betrifft. nur persénliche Mitteilungen privater Natur. 
Ich will die Stelle in Boveris Mitteilung vom 3. Mai, die auch van Be- 
neden zitiert, hier in etwas gréBerem Umfange wiedergeben. Sie 
lautet: .Jetzt weichen die beiden Spindelhalften, jede mit ihren 
vier Schleifenhalften auseinander, wodurch, wie van Beneden nach- 
gewiesen hat, jede der beiden Furchungskugeln die Halfte der zwei 
mannilichen und der zwei weiblichen Kernelemente erhalt. In den neuen 
Kern wird nichts von Spindelfasern aufgenommen, diese lésen sich 
von den Kernelementen ab und gehen in gewohnliches Protoplasma 
iiber. Das Polkérperchen aber persistiert, und ich habe dreimal beob- 
achtet, daB die Polkérperchen der nachsten Spindel aus diesen 
einen durch Teilung hervorgehen. Im iibrigen verléuft die zweite 


') Diese Stelle ist es offenbar, auf die sich die Bemerkung van Be- 
nedens in einem Brief an R. Fick vom 8. November 1906 bezieht: 
,,Vous y trouverez trés clairement exprimé lVidée de la continuité des 
Chromosomes qui se dégage de tous les faits observés par moi. J’estime 
que c’est absolument a tort, qui Boveri revendique la paternité.“ 

2) Eben deshalb, weil ich van Benedens Empfindlichkeit in solchen 
Dingen kannte, aber damals weder Zeit noch Lust hatte, seine Arbeiten 
daraufhin wieder durchzulesen, schickte ich ihm mein Manuskript, um 
ihm Gelegenheit zu geben, mir seine Wiinsche in betreff einer eingehenden 
Beriicksichtigung seiner Ansichten mitzuteilen. Seine Ansichten von 1887, 
die sehr viel praziser formuliert sind, aber mit meiner nicht tberein- 
stimmen, hat van Beneden hier in diesem Brief merkwiirdigerweise gar 
nicht erwahnt. 
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Karyokinese wie die erste (S. 79 u. 80). leh setze daneben die 
Conclusions’: des schon oben zitierten Résumés aus dem Moniteur 
belge: ,,Les sphéres attractives et les corpuscules polatres qu’elles ren- 
ferment constituent des organes permanents de la cellule coexistant aver 
le novau, d'un meme coté de ce dernier. Elles déterminent la division 
cellulaire et procédent elles-mémes par division de sphéres anterieures 
tout comme le noyau lui-méme provient d'un noyau anterieur.” 
Die angefiihrten Daten diirften wohl geniigen, um sich dariiber ein 
Urteil zu bilden, ob der Vorwurl, den Boveri gegen mich und das 
Khepaar Schreiner richtete, wir hatten die Geschichte gefalscht, be- 
rechtigt war. Meiner Ansieht nach kann dariiber nicht der leiseste 
Zweilel bestehen, daB van Beneden die Prioritat der Entdeek ung und 
zugleich die Prioritét der Erkenntnis der Bedeutung dieser 
kntdeckunug gebihrt. Fir Boveri kann nur der Umstand geltend 
gemacht werden, dab seine Publikation um ein paar Tage frither 
erschien als die van Benedens; das Andert aber nichts an der Tat- 
sache, daB in Boveris Mitteilung kein Wort enthalten ist, aus dem 
geschlossen werden kénnte, daB er sich der tundamentalen 
allgemeinen Bedeutung der beobachteten Tatsache be- 
wubt war, waihrend andererseits van Beneden sofort mit voller 
Scharfe und Bestimmtheit und mit klarem BewuBtsein ihrer groBen 
allgemeinen Bedeutung die Konsequenzen zog, die sich aus seinen 
Beobachtungen ergaben. Daher hatte Flemming durchaus recht, 
wenn er noch im Jahre 1891 van Beneden und nur diesem allein die 
Prioritat der Theorie in dieser Frage zuschrieb. In seinem Aufsatz 
iiber ,,Attractionssphaeren und Centralkorper™ (Anat. Anz., Bd. V1, 
Jahrg. 1891, Nr. 3) sagt er, nachdem er seine Beobachtungen mit- 
geteilt hat: ..Das hier Beschriebene liefert selbstverstandlich einen 
weiteren Beitrag zur Bestétigung der Anschauung van Benedens, 
daB die Sphiren und Zentralkérper allgemeine und permanente 
Organe der Zelle sind’ (S. 81). Hat nun vielleicht auch Flemming 
die Geschichte gefalscht ? 

Hl. Die Kontinuitét oder Persistenz der Chromosomen 


(Hypothese der Chromosomenindividualitat). Davon, wie 


sich van Beneden zu dieser Hypothese verhalten hat, war bereits 
friiher die Rede. Es geht auch zum Teil aus der zweiten Halfte des 
oben mitgeteilten Briefes, wenn auch in etwas subjektiver Farbung 
hervor. Ich glaube, damit, daB ich diesen Brief zam Abdruck brachte 


und die im Briefe zitierten Stellen seines Hauptwerkes aus dem Jahre 
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IS84 auf den vorhergehenden Seiten sehr eingehend beriicksichtigte, 
die Pflicht gegen van Beneden, vor allem die Pflieht der Pietat, er- 
fillt zu haben. Dab van Benedens Hypothese eine ganz andere war 
als meine, haben schon O. Hertwig und Boveri, letzterer allerdings, 
indem er zugleich die Theorie fiir sich selbst in Anspruech nahm, 
hervorgehoben. Ich glaube daher nicht weiter mehr auf sie eingehen 
zu sollen. Meistens werden als diejenigen, die die Hypothese oder 
Theorie der Chromosomenkontinuitét oder -individualitaét, wie 
©. Hertwig sie nannte, aufgestellt haben, van Beneden, Boveri und 
ich genannt. Dab van Benedens Theorie eine ganz andere war und 
er daher nicht als emer der Begriinder der heute so weit verbreiteten 
Theorie angesehen werden kann, geht aus dem bereits Mitgeteilten 
hervor. So bleiben also nur Boveri und ich iibrig. Es ist wohl der 
groben Riihrigkeit Boveris zuzuschreiben, dab sehr haéufig mein 
Name iiberhaupt versechwiegen und die Theorie ausschlieBlich Bo- 
veri zugeschrieben wird. Das Gedachtnis der Kollegen ist eben un- 
gemein kurz; es reicht gewohnlich nicht iiber ein Dezennium hinaus. 
Dazu kommt noch, daB die wenigsten die Arbeiten, die sie zitieren, 
auch wirklich aufmerksam lesen; ja, die meisten begniigen sich mit 
Referaten oder mit der Darstellung in Abhandlungen, deren Au- 
toren selbst nicht geniigend mit den Originalarbeiten bekannt waren!). 

Die Theorie oder Hypothese nun, daB die Chromosomen als in- 
dividuell voneinander verschiedene Gebilde sowohl in threr Zahl 


als auch in ihrer Anordnung?) wahrend der Ruhe erhalten bleiben, 


1) Das Argste in dieser Hinsicht leistet wohl Firbringer in seiner 
Bearbeitung von Gegenbaurs ,,Lehrbuch der Anatomie’ (1909). Unter 
denen, welchen die genauere Kenntnis der Zellteilungsvorgange zu ver- 
danken ist, wird mein Name gar nicht genannt, die hier in Rede stehende 
Theorie wird ausschlieBlich Boveri zugeschrieben usw. Schon einmal war 
ich gezwangen, gegen die Art der ,,Literaturbericksichtigung*’ Firbringers 
Stellung zu nehmen, als er Held und mir Ansichten unterschob, die den von 
uns vertretenen direkt widersprechen. Ich kénnte zahlreiche ahnliche 
seispiele anfuhren. Was soll man aber von einer solchen Berichterstattung 
denken und was haben die endlosen Namensverzeichnisse und Literatur- 
nachweise fir Wert, wenn sie der Wahrheit nicht entsprechen? 

2) DaB meine Hypothese Stérungen in der Anordnung oder Lage 
einzelner Chromosomen nicht ausschlieBt, ist klar. Ich habe selbst 
wiederholt auf solche ,,verlagerte Schleifen*’ hingewiesen. Dadurch wird 
aber an der Gesamtanordnung oder dem Gesamtbild nichts geandert. 
In welcher Phase des Zellenlebens solche Verlagerungen auftreten, ist 


fiir die Hypothese gleichgiltig. 





——————— 
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wurde zuerst von mir, nicht von Boveri ausgesprochen und 
begriindet. Ich kann mich, um dies zu beweisen, auf einige Be- 
merkungen beschranken, will aber zuerst hervorheben, daB Boveri 
in seinen ersten Arbeiten iiber Zellteilung selbst meine Prioritat 
anerkannte und sogar ausdriicklich hervorhob, daB die Theorie von 
mir begriindet sei. Die ersten Arbeiten Boveris, in denen von 
Zellteilung die Rede ist, ja seine ersten Arbeiten iiberhaupt, erschie- 
nen im Jahre 1887. Meine Arbeit iiber Zellteilung dagegen, in der 
ich jene Hypothese autstellte und begriindete, tragt die Jahreszahl 
1885. Sie ist im zweiten Heft des X. Bandes des morphologischen 
Jahrbuches erschienen, das, wie mir die Verlagsbuchhandlung 
W. Engelmann mitteilt, am 2. Dezember 1884 ausgegeben wurde. Die 
erste Arbeit Boveris, der Vortrag, den er am 3. Mai 1887 in Miinchen 
hielt, erschien etwa Mitte August 1887. Die Zeitdifferenz ist also 
in diesem Fall groB genug, um jeden Irrtum auszuschlieBen. Wie 
gesagt, hat Boveri anfangs meine Prioritaét durchaus anerkannt. 
In dem erwéihnten Vortrag wirft er (S. 75) die Frage auf, wie sich 
bei der Kernverschmelzung (also bei der Befruchtung) die einzelnen 
Kernbestandteile verhalten; er sagt mit Recht: .,Dies fiir gewéhn- 
lich zu entscheiden, ist unméglich; sind die beiden NKerne einmal 
verschmolzen, so lassen sich mannliche und weibliche Bestandtetle 
nicht mehr auseinanderhalten. Ja, wir sind nicht einmal imstande, 
die Frage prazise zu stellen, solange wir uns nicht bestimmte Vor- 
stellungen iiber das Wesen der Kerngeriistes gebildet haben.’ Und 


nun achte man auf foleende Sétze, wozu ich bemerke, daB das ge- 


sperrt Gedruckte auch im Original gesperrt gedruckt ist: ,,leh bin 


nun mit Rabl der Ansieht, daB die Vorginge bei der karyokine- 
tischen Teilung geeignet sind, uns hiertiber AufschluB zu geben. 
Zunachst méchte ich auf die bereits in groBer Zahl vorliegenden An- 
gaben iiber die Konstanz in der Anzahl der chromatischen Segmente 
bei den Teilungen der gleichen Zellenart hinweisen. Es kann auf 
Grund derselben fiir verschiedene Falle als sichergestellt gelten, daB 
aus dem Geriist des ruhenden Kerns, der sich zur Teilung anschickt, 
genau ebenso viele Segmente ihre Entstehung nehmen, als bei der 
vorhergegangenen Kernrekonstruktion in dasselbe eingegangen sind. 
Dieses Faktum aber labt nur zwei Erkldrungsweisen zu: entweder 
besitzt die betreffende Zellenart die Fahigkeit, ihr chromatisches 
Material bei jeder Teilung in eine bestimmte Zahl von Segmenten 


zu zerlegen, oder die chromatischen Elemente bewahren auch in dem 
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sogenannten ruhenden Kern trotz aller scheinbaren Verschmelzung 
ihre Selbstandigkeit. DaB das letztere in der Tat der Fall ist, halte 
ich fiir vollstandig sicher. Es geht meiner Meinung nach ganz klar 
aus der von Rabl gefundenen Tatsache hervor, da® in den Kernen 
der Salamanderepidermis, wenn sie sich zur Teilung vorbereiten, 
die gleiche Anzahl von Faden in annihernd der gleiehen La- 
gerung wieder erscheint, die im Beginn der Kernrekonstruktion so 
charakteristisch hervortritt." | Nun nennt er die chromatischen Ele- 
mente ,,Individuen oder ,,elementarste Organismen, die in der 
Zelle ihre selbstandige Existenz fuhren™ und beschreibt den Uber. 
gang derselben in das Kerngeriist genau so, wie es von mir fiir die 
Salamanderkerne geschehen war. 

Damit vergleiche man, was Boveri in einer seiner letzten Arbeiten 
iiber die Bedeutung und Anordnung der Chromosomen  schreibt. 
Er meint, man kénnte meine Hypothese als Strukturtheorie be- 
zeichnen, und sie unterscheide sich von seiner Individualitatstheorie 
dadurch, da®B diese die Anordnung der Chromosomen im ruhenden 
Kern fiir gleichgiltig erklare, ,datiir aber eine Identitat jedes neuen 
Chromosoma mit einem alten in irgend einem Sinne behauptet*. 

Aus den weiter unten zitierten Stellen meiner Arbeit wird man 
ersehen, dal} auch fir meine Hypothese diese Identitat eine conditio 
sine qua non ist. Ohne sie verliert sie ganz und gar ihren 
Inhalt und Sinn. — Wenn nun aber Boveri einwenden wollte, 
daB seine Worte in einem kurzen Vortrage enthalten seien und daB 
dieser nur die Bedeutung einer vorléiufigen Mitteilung gehabt habe, 
daB ihnen also keine allzu grobe Wichtigkeit beizulegen sei, so be- 
achte man folgende Stelle in der ausfiihrlichen Arbeit iiber ,,die Be- 
fruchtung und Teilung des Eies von Ascaris meg.’ im zweiten Heft 
seiner Zellstudien aus dem Jahre 1588. Nachdem er die Hypothese 
der Chromosomenindividualitét auseinandergesetzt hat, sagt er 
(S. 149—150): ,, Diese Hypothese von der Individualitat 
der Kernelemente, die zuerst von Rabl begriindet!), von 
mir prazise formuliert und durch neue Tatsachen gestiitzt worden 
ist, soll an dieser Stelle nicht erschépfend behandelt werden. Da- 
zu bemerke ich, daB die prazise Formulierung, soweit ich es beur- 
teilen kann, einzig und allein darin bestand, da® Boveri fiir 
die Chromosomen den Ausdruck Individuen gebrauchte. 


1) Im Original nicht gesperrt gedruckt. 
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Aus dem Gesagten geht mit absoluter Sicherheit hervor, daB 
anfangs Boveri, sowie er ja auch nicht anders konnte, mich als 
den Urheber und Begriinder der Theorie gelten lieB, daB er, wie es 
nach dem tatsachlichen Verhalten gar nicht anders mdglich war, 
ohne Einschrankung zugab, daB die Hypothese von mir aufgestellt 
und begriindet war; er glaubte fiir sich nur das Verdienst in An- 
spruch nehmen zu diirfen, sie ,,prazise formuliert’’ und durch neue 
Tatsachen gestiitzt zu haben. Ob ein neues Wort fiir einen alten 
Begriff die Bedeutung einer ,,prézisen Formulierung™ besitze, will 
ich nicht untersuchen; ich will nur an die Worte van Benedens er- 
innern: ,,Mots différents pour une seule et méme idee.’ Dab dagegen 
Boveri meine Hypothese durch zahlreiche wichtige neue Beobach- 
tungen sehr wesentlich gestiitzt und geférdert hat, so gestiitzt und 
geférdert wie auber Wilson kaum ein zweiter, habe ich stets freudig 
und dankbar anerkannt. 

Allmahlich aber verschob und verwischte sich das Bild fiir Bo- 
veri. Die Bedeutung meiner Arbeit und der daraus gezogenen Schliisse 
riickte immer weiter und weiter in die Ferne und schlieBlich hatte 
ich in den Augen Boveris nur mehr die Bedeutung eines willkom- 
menen Handlangers und Vorarbeiters. Recht deutlich trat dies in 
Boveris Referat: ,,Die Ergebnisse iiber die Konstitution der chro- 
matischen Substanz des Zellkerns’ (Juni 1904) hervor. Die dort 
enthaltene Darstellung war der Grund, weshalb ich in der aus 
meinem Antrittsvortrag hervorgegangenen Abhandlung ,,Uber organ- 
bildende Substanzen** (1906) eine Art Fiihler ausstreckte, auf wel- 
chen denn auch Boveri prompt reagierte, indem er schon im Jahre 
1907 und dann abermals im Jahre 1909 den Sachverhalt so dar- 
stellte, als ob er der alleinige Urheber und Begriinder der Theorie 
ware. — So schreibt er, um nur eine besonders markante Stelle zu 
zitieren, im IIL. Band des ,,Archivs fiir Zellforschung® (1. und 2. Heft, 
ausgegeben am 10. August 1909, S. 182): ,,Nachdem C. Rabl fiir 
Salamanderkerne gezeigt hatte, daB die Stellung der Schleifen in 
dem zur Teilung sich vorbereitenden Kern ungefahr die gleiche ist 
wie diejenige der Tochterschieifen, die den Kern gebildet hatten, 
habe ich mir die Frage vorgelegt, ob sich an den fiir solche 
Untersuchungen viel giinstigeren Blastomerenkernen 


von Ascaris megal.') nicht Anhaltspunkte finden leben, dab 


jedes neue Chromosoma mit einem bestimmten der in den Kern 


') Von mir gesperrt 








Uber Edouard van Beneden usw 105 


eingegangenen identisch ist.“ Er teilt dann den Gang seiner Unter- 
suchungen mit und den Weg, auf dem er zur Aufstellung der be- 
reits von mir aufgestellten und begriindeten Theorie der Chromo- 
somenindividualitat gelangt sein will. 

Nun vergleiche man damit, was ich schon im Jahre 1884, fast 
drei Jahre vor der ersten Publikation Boveris, geschrieben habe, 
und frage sich, ob ich mir damals nicht genau dieselbe Frage 
in Beziehung auf die Zellkerne das Salamanders vorgelegt habe, wie 
Boveri soviel spater in Beziehung auf die Zellkerne von Ascaris. 
Im ,,Riickblick und SehluB meiner oben zitierten Abhandlung 
Uber Zellteilung (S. 322—324) heiBt es: .,Es ist daher wohl der 
Versuch gerechtfertigt, alle die verschiedenen Kernformen auf ein 
gemeinsames Schema zuriickzufiihren. leh unternehme diesen Ver- 
such im Vertrauen auf die Erfahrung, daB schon oft, wenn alle 
anderen Erklérungsversuche gescheitert waren, die Entwicklungs- 
geschichte das erlésende Wort sprach und ganze Gruppen von Er- 
scheinungen klarlegte, die vorher jeglicher Erkenntnis hartnackig 
widerstanden hatten. Die Teilung des Kerns ist ja, im Grunde ge- 
nommen, nichts anderes als ein Stiick Entwicklungsgeschichte, und 
ich will ir daher bei meinen Erérterungen die Fiihrerschaft tiber- 
lassen. 

Es ist gewif kein Spiel des Zufalls, da’ junge Tochterknauel 
den Anfangsknadueln des Mutterkerns in ihrem Bau so auBerordent- 
lich dhnlich sehen. Sowie sich ein Kern zur Teilung anschickt oder 
aus einer Teilung hervorgeht, laBt er ganz deutlich eine Polseite 
und eine Gegenpolseite erkennen und an der Polseite selbst: wieder 
eine enger begrenzte Stelle, das Polfeld. Die einzelnen Regionen 
werden durch den Verlauf der Faden charakterisiert. Diese laufen 
von der Gegenpolseite aus, ziehen nach der Polseite und ins Polfeld, 
biegen hier schlingenférmig um und kehren wieder zur Gegenpol- 
seite zuriick. Nur insofern weichen die Tochterknéuel von jungen 
Mutterknaueln ab, als in ihnen die Faden dicker sind und weniger 
gewunden verlaufen. Diese typische Ubereinstimmung in den An- 
fangs- und Endstadien der Teilung findet sich nicht allein, wie ich 
gezeigt habe, bei den Tierzellen, sondern kommt, wie man aus den 
Untersuchungen Strasburgers und Heusers schlieBen darf, in der- 
selben Weise auch bei den Pflanzenzellen vor. Es ist nun nicht 


denkbar, daB in der ruhenden Zelle keine Spur von dieser 


Anordnung mehr vorhanden sein sollte. Niemand wird 
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annehmen wollen, daB die Fiden im Mutterknauel an- 
schlieBen, wie die Krystalle in einer Mutterlauge, oder 
daB beim Ubergang des Tochterknaiuels zur Ruhe die 
Faden sich vollstindig auflésen und in Stiicke zerfallen’). 
Kann man doch direkt beobachten, wie die Fadenbildung ganz all- 
mahlich anhebt, wie die Faden anfangs rauhe, zackige Rander be- 
sitzen, gleichsam als staénden sie hier noch durch zarte Auslaiufer 


mit einem feinsten Fasernetz in Verbindung, und wie in den End- 


stadien der Teilung beim Ubergang zur Ruhe die Faden wieder 


knotig werden und feine Fortsaétze ausschicken. 

Es liegt daher wohl die Annahme nahe, daB auch im 
Ruhezustand, nach Ausbildung des Kerngertistes oder 
Kernnetzes, ein Rest dieser Fiden erhalten bleibt) mit 


wesentlich derselben Verlaufswetse wie im Kniuel. Von 


Schema des ruhenden Kerns. @ von der Seite, / vom Polfeld. In der linken Kernhialite sind 
nur die primadren Kernfaiden gezeichnet, in der rechten das Kernetz. 


diesen Faden, die ich als primaire KRernfiden”™ bezeichnen 
will, gehen, wie ich annehme, feine sekundire Faden als 
seithieche Fortsatze aus, von diesen vielleicht noch ter- 
tiire usw. Die einzelnen Faden kénnen untereinander in Verbin- 
dung treten und in den Knotenpunkten des dadurch entstandenen 
Netzes koénnen sich grébere chromatische Massen zu nucleolenar- 
tigen Gebilden sammeln. Erreichen dann solche chromatische Massen 
eine groBere Selbstandigkeit gegeniiber dem WKernnetz, so kénnen 


sie zu Wahren Nucleolen werden. Teh habe in Fig. 3a und b?) den 


1) Nur hier gesperrt gedruckt; das gleiche gilt von den spateren 
Satzen. 

2) In meiner Abhandlung sind die Figuren mit 12a und 12b bezeich- 
net und finden sich auf Tafel XII. Ich habe die beiden Figuren von dem 
ausgezeichneten, leider seither verstorbenen Zeichner Kirchner kopieren 


lassen. 
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“= 


Bau des ruhenden Kerns schematisch darzustellen ¢ 


de 
sf 


sucht. Fig. Jastellt den Kern in seitlicherAnsicht, Fig. 3b 
in der Ansicht vom Polfeld dar: linkerseits habe ich nur 
die primadren Kernfaden gezeichnet, rechterseits das 
Kernnetz mit einigen gréberen chromatischen Massen. 
Wenn man diese Hypothese zulassig findet, so wird 
man die Erscheinungen der Kernteilung, wie ich glaube, 
um vieles besser verstehen. Man braucht dann nur anzu- 
nehmen, dab beim Beginn einer Teilung die chromatische 
Substanz auf vorgebildeten Bahnen in die primaren 
Kernfaden stréme; dadurch wird in der eintachsten Weis: 
der Mutterkniuel aufgebaut. Der Winkel, welehen die 
primadren Kernfaden am Polfeld bilden, bleibt, wie wit 
gesehen haben, wiaihrend der ganzen Teilung erhalten 
und geht direkt in den Winkel tiber, welcehen die Faden 
des Tochterknaiuels am Polfelde zeigen. Beim Ubergang 
des Tochterkniuels zur Ruhe treitben die Kniuelfiden 
seitliche Sprossen, welche ihrerseits selbst wieder Fort- 
sitze aussenden kOnnen, und lings dieser Sprossen und 
Fortsatze verteilt sich wieder die chromatische Substanz 
mehr gleichmabig durch den ganzen Kern?’). Die Teilung 
der chromatischen Substanz des Kerns ist also in letzter Instanz 


auf eine Lingsspaltung der Knauelfaden zuruckzufiihren, und ich 


kann mir vorausgesetzt, dab meine Hypothese des Zellkerns 
richtig ist keinen einfacheren Modus der Kernteilung denken als 


den, welchen wir tatsécehlich beobachten. 

Ks ist fiir meine Auffassung ganz gleichgiiltig, ob die Kernfaden 
nur aus einer einzigen Substanz oder aber, wie Strasburger meint, 
aus zwei Substanzen, den Hyaloplasmastrangen und den eingela- 
gerten chromatischen Mikrosomen, bestehen; in Anbetracht der 
friiher mitgeteilten Beobachtungen iiber den Bau der Tochterknauel 
im Hodenepithel gewinnt die Ansicht Strasburgers einen hohen 

1) Es ist mir ganz unverstandlich, wie Boveri angesichts dieser doch 
zweifellos sehr klaren und unzweideutigen Darstellung behaupten kann, 
es habe mir die Idee einer Identitat der neuen Chromosomen mit den 
alten ferngelegen oder wenigstens nicht ,,deutlich vorgeschwebt™. Hatte 
ich mit dem Gesagten nicht die genetische Kontinuitat der Chromosomen, 
oder was auf das gleiche hinauskommt, die Identitat der neuen mit den 
alten Chromosomen zum Ausdruck bringen wollen, so hatte meine ganze 
Hypothese gar keinen Sinn gehabt. 
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Grad von Wahrscheinlichkeit. Auch andere, von Flemming mit- 
geteilte Befunde lassen sich fiir Strasburgers Ansicht verwerten.*‘ 
Und nun vergleiche man mit dem Gesagten und dem von mir 
entworfenen Schema des ruhenden Kerns!) folgende Saétze aus Bo- 
veris oben zitierter Abhandlung aus dem Jahre 1909: ,,Die Indi- 
vidualitatstheorie ist eine Theorie des ruhenden Kerns und weiter 
niehts (Loe. S. 254). Teh selbst habe meine Theorie oder Hypo- 
these als eine ,,Hypothese des Zellkerns bezeichnet und durch ein 
Schema des ruhenden Kerns erlautert. Ferner heiBt es: ,,Die In- 
dividualitatstheorie ist nichts anderes, als ein Versuch, in dem ruhen- 
den Kern etwas, was man darin nicht sieht, als doch darin vorhan- 
den zu erwetsen’® (S. 239), Ganz dasselbe sagt auch meine Hypo- 
these. Endlich bezeichnet Boveri gleich am Beginn der Einleitung 
seiner Arbeit die Individualitatstheorie als ,,die Anschauung, daB im 
ruhenden Kern der héheren Tiere und Pflanzen eine Anzahl von 
Territorien bestehen, deren jedes aus einem bestimmten Chromo- 
soma der vorhergehenden Mitose entstanden ist und bei der nachsten 
Mitose wieder zu einem bestimmten Chromosoma sich zusammenzieht™’ 
S. ISL). Sagt meine Hypothese nicht genau das gleiche, und wird dies 
nicht durch mein Sehema des ruhenden Kerns in einfachster Weise 
erliutert? Werden nieht die Territorien des Kerns durch die pri- 
maren und die von thnen ausgehenden sekundéren und tertidren 
Kernfaiden, die aus den Chromosomen des Tochterknaduels entstan- 
den sind, reprasentiert, und gehen nicht aus jedem ,,Territorium® 


dadureh, daB ,.die chromatische Substanz auf vorgebildeten Bahnen 


in die primaren Kernfaden strémt’, beim Beginn einer neuen Mi- 


tose die Chromosomen des Mutterknauels hervor? Welcher Unter- 
schied besteht zwischen Boveris Anschauung und Darstellung und 
meiner. Es sind eben auch hier wieder nur ,,mots différents pour 
une seule et méme idée*. Es ist wohl iberfliissig, dem Gesagten 


noch etwas hinzuzufiigen*). Seharfer und praziser kénnte ich auch 


1) Man vel. mit dem Gesagten auch die Textfig. 2, die meine Theorie 
«ler Hypothese gleichfalls wiedergibt; nur habe ich wegen des Vergleichs 
mit der Theorie van Benedens hier nur vier Schleifen und diese nur in 
Polansicht gezeichnet. 

2) In einer seiner letzten Arbeiten ich kann leider die Stelle nicht 
wiederfinden bemerkt Boveri, ich ware tiberhaupt nicht berechtigt 
ider in der Lage gewesen, die Theorie der Kontinuitat oder Individualitat 
der Chromosomen aufzustellen, da ich der Ansicht gewesen sei, die Zahl 
der Chromosomen sei nicht konstant. Dies beruht auf einem Irrtum. 
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heute meine Hypothese nicht formulieren, als ich es vor SO Jahren 
getan habe. Wenn nun aber Boveri die Chromosomen als ,,Indivi- 
duen” bezeichnet, so gibt ihm das ebensowenig ein Reeht, die Pri- 
oritat der Hypothese der Chromosomenkontinuitat, oder, was das 
selbe ist, der Chromosomenindividualitat, fiir sich in Anspruch zu 
nehmen, wie etwa E. Briicke dadurch, daB er die Zellen .,Elemen- 
tarorganismen’ oder R. Virehow dadurch, dab er sie ,,Lebensein- 
heiten’’ oder ,,Lebensherde nannte, zu Urhebern der Zellenlehre 
geworden sind. Nach diesen Mitteilungen erklére ich mit aller Ent- 
schiedenheit, daB ich die Theorie oder Hypothese der Chromosomen 
kontinuitaét, die mit der von ©. Hertwig so genannten Theorie det 
Chromosomenindividualitét identisch ist, als mein aussehliet 
liches geistiges Eigentuim inAnspruch nehme, und daB® ich mich 
weder mit Boveri, noch mit irgendeinem anderen in die Prioritat 
derselben teile. Wer nach dem Gesagten und den von mir vorge- 
brachten Beweisen auch in Zukunft noch Boveri als den Urheber 
oder Begriinder dieser Theorie bezeichnet oder auch thm und mit 
gemeinsam die Urheberschaft) zuschreibt, versiindigt sich an det 
wissenschaftlichen Wahrheit!). 

IV. Es diirfte nicht iiberfliissig sein, eine Zusammenstellung det 


wichtigsten Theorien und Hypothesen, die seit Beginn der neuen 


Gerade meine Zahlungen, die zahlreicher waren als diejenigen Flemmings, 
haben damals wesentlich dazu beigetragen, die Ansicht zu stiitzen, 
daB innerhalb eines und desselben Gewebes die Zahl der Chromosomen 
stets dieselbe sei. Ich habe dies speziell fur das Epithel und Bindegewebe, 
wo ich beim Salamander stets 24 Chromosomen fand, gezeigt, was ich nach- 
driicklich betonte. Da® die Hodenepithelien hierin eine Ausnahme machten 
(bei Proteus glaubte ich ungefahr 16 zahlen zu kénnen), schien mir fiir 
die Theorie keine Schwierigkeiten zu machen, da diese Epithelien als 
etwas Besonderes galten; das hatte schon im Jahre 1882 Flemming in 
seinem Hauptwerke hervorgehoben. Der Ansicht, dali sich wahrend der 
Phylogenese die Zahl andern konnte, bin ich auco heute noch; muBten 
doch sonst alle Tiere von den Spongien bis zu den Vertebraten die gleiche 
Chromosomenzahl haben! 

Merkwirdig ist, da Boveri erst nach so langer Zeit, ungefahr nach 
einem Vierteljahrhundert, herausgefunden hat, ich ware eigentlich nicht 
in der Lage gewesen, die Theorie der Chromosomenkontinuitat aufzu- 
stellen. Das Aandert nun freilich nichts an der Tatsache, dai ich diese 
Theorie, wie Boveri friiher selbst zugegeben hat, de facto aufgestellt 
und begriindet habe. 

1) Auf die von R. Fick gegen die Theorie erhobenen Einwande und 


seine ,,Manovrierhypothese’ (1897) einzugehen, ist hier nicht der Ort. 
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Aera der Zellforschung iiber die Zelle aufgestellt worden sind, zu 
geben; ich setze die Namen der Urheber der betreffenden Theorien 
daneben: I. Kontinuitét der Centrosomen als wesentlicher 
Organe einer jeden tierischen Zelle. — E. van Beneden. 18871). — 
Il. Kontinuitat der Chromosomen (= Individualitat der Chro- 
mosomen nach der Ausdrucksweise O. Hertwigs 1891) als wesent- 
licher Bestandteile eines jeden tierischen und pflanzlichen Zell- 
kernes. C. Rabl 1884. — IIL. Kontinuitaét des Achromatins. 
— C. Rabl 1889, Anat. Anz. Bd. 4, S. 24, und V. Haecker 1904. — 
IV. Hermaphrodisie jedes aus einem befruchteten Ei 
stammenden Zellkerns (jeder Kern enthalt zwei einander gleich- 
wertige Gruppen von Chromosomen, deren eine vaterlichen, deren 
andere miitterlichen Ursprungs ist). E. van Beneden 1884. — 
V. Heterodynamie der Chromosomen (die Chromosomen je 
einer Gruppe oder je eines Sortimentes oder einer Garnitur nach 
der Ausdrucksweise C. Heiders sind verschiedenwertig). — W. S. 
Sutton 1902—1903. VI. Homologie der Chromosomen (je- 
des Chromosom der einen Gruppe oder der einen Garnitur hat einen 
gleichwertigen Partner in der anderen Gruppe oder der anderen 


Garnitur). W. S. Sutton von morphologischer und Th. Boveri 


von physiologischer Seite. VII. Heteromerie der Chromo- 


somen (die einzelnen Abschnitte je eines Chromosoms sind ver- 
schiedenwertig). — W. Roux, A. Weismann und Th. Boveri. — 
VIII. Kontinuitit der Plasmosomen (Plasmosomen Arnold und 
Held = Mikrosomen Hanstein, Retzius und van Beneden; davon 
verschieden die Mikrosomen Strasburgers; vgl. dariiber unter 3 
oben?). — H. Held 1912 (in dhnlicher Form, nur mit Bezug auf die 


1) Vgl. tiber den Prioritatsstreit zwischen van Beneden und Boveri 
das oben Gesagte. Nach den dort mitgeteilten Tatsachen ist nicht zu 
bestreiten, dai van Beneden der Erste war, der die Entdeckung, daB die 
Centrosomen stets erhalten bleiben, verallgemeinerte und aus ihr den 
SchluB zog, daB dieselben wesentliche Organe einer jeden tierischen Zelle 
sind. Eine solche Verallgemeinerung und damit eine bestimmte Theorie 
der Bedeutung der Centrosomen hat Boveri im Jahre 1887 ganz gewib 
nicht aufgestellt. Er hat bloB einen Befund beschrieben, ohne daraus 
irgendwelche Schliisse zu ziehen. 

2) Die Plasmosomen Arnolds und Helds sind iibrigens auch etwas 
ganz anderes, als was 1898 und dann u. a. auch wieder 1911 Montgomery jr. 
mit diesem Ausdruck bezeichnete. Montgomery verstand damit eigen- 
timliche in den Kernen der Spermatogonien und Spermatocyten ver- 
schiedener Hemipteren nachgewiesene Gebilde. Meiner Meinung nach 
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achromatischen Faden, schon friiher von K. von Kostanecki aufge- 
stellt und in gewissem Sinne vorbereitet durch Benda und Meves). 

V. Zum SehluB will ich noch ein paar Worte iiber meine eigenen 
Untersuchungen iiber die Reifung und Befruchtung des Ascaris- 
eies sagen und die daraut gegriindete Auffassung beider Vorginge 
auseinandersetzen. Ich brauche kaum zu erwaéhnen, daB ich seit 
dem Erscheinen des Hauptwerkes van Benedens, also seit der Mitte 
der achtziger Jahre, diesem Gegenstand ununterbrochen meine Auf- 
merksamkeit zugewendet habe. In den Jahren, in denen ich noch 
selbst die embryologischen Cbungen leitete, habe ich schon aus 
diesem Grunde regelmaBig jedes Jahr eine grobe Zahl von Prapa- 
raten iiber Reifung und Befruchtung des Ascariseies angefertigt 
und untersucht und viele davon gezeichnet und demonstriert. In 
gréBerem Umfange habe ich dann diese Untersuchungen aus AnlaB 
dieser Arbeit wieder aufgenommen, zunachst allerdings nur, um 
mir noch tiber einige Punkte der van Benedenschen Darstellung 
Klarheit zu verschaffen. Wenn ich nun auch noch zu keinem vd6lli- 
gen Abschlu®B gekommen bin, so glaube ich doch, dab die bisher ge- 
wonnenen Resultate ihre Mitteilung durchaus rechtfertigen werden. 
Wer die iiber die Reifung des Ascariseies in der Literatur vorhan- 
denen Bilder kennt und mit den hier gegebenen vergleicht, mag 
vielleicht den Eindruck bekommen, als hatte ich ganz andere Eier, 
Kier eines anderen Tieres, vor mir gehabt: und doch tragen die Bil- 
der in sich selbst schon die Gewahr, daB ich es nicht mit Kunstpro- 
dukten zu tun hatte; Bilder von solcher Klarheit, RegelmaBigkeit 
und Schénheit erhalt man nur von tadellos fixierten, konservierten 
und gefarbten Objekten. Aber nicht darauf allein kam es an. Die 
meisten meiner Vorginger haben die Ejier entweder in Canadabal- 
sam oder Damarlack eingeschlossen und sie dann in der Lage unter- 
sucht, in der sie sich ihnen gerade darboten, oder aber sie haben 
die ganzen ,,Eischlauche, d. h. die mit Eiern vollgepfropften 
Uteri geschnitten und die einzelnen Schnittbilder aufeinander zu 
beziehen gesucht. Ich dagegen habe die Ejier, die mir gerade zur 
Untersuchung dienten, in Glycerin oder Nelkenél untersucht, und 
zwar habe ich von diesen Fliissigkeiten so viel verwendet, daB ich die 
Fier unter dem Deckglaschen bequem und mit Sicherheit und ohne 


sollte man auf die Gebilde des Kerns nicht den Ausdruck Plasma an- 
wenden. Ich habe daher den Ausdruck im Sinne Arnolds und Helds 


verwendet. 
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eine Deformierung befiirchten zu miissen, rollen konnte; so habe ich 
sie also in jede beliebige Lage bringen kénnen!). Wieviel ich dadurch 
erreichte, mégen die Figuren zeigen. Ich bemerke noch, da®B ich das 
Hauptaugenmerk auf die chromatischen Elemente gelegt und 
die achromatischen geformten und ungeformten Substanzen, den 
Bau des Protoplasmas usw. nur ganz nebenbei beachtet habe. Es 
ist das mit Absicht geschehen, da Kollege Held schon seit langerer 
Zeit mit der Untersuchung des Protoplasmas und vor allem der Frage 
nach der Beteiligung der geformten Teile des Protoplasmas des Sper- 
matozoons an der Befruchtung beschaftigt ist und ich selbstver- 
standlich nicht auf sein Arbeitsgebiet iibergreifen wollte. Freilich, 
ganz und gar konnte ich den Vorgangen im Protoplasma meine 
Augen nicht verschlieBen. Ich erwahne aber, daB ich lediglich solche 
Firbemethoden angewendet habe, die mir AufschluB iiber die Zu- 
sammensetzung der chromatischen Figuren bringen konnten, dab 
ich dagegen von eigentlichen Piasmafaérbungen abgesehen habe. 
Hatte ich mir auf diese Weise ein eigenes Urteil iiber die Rei- 
fung, Befruchtung und Teilung des Ascariseies verschafft, so war 
ich andererseits auch schon friihzeitig bestrebt, die Befruchtung des 
anderen klassischen Objektes fiir solche Untersuchungen, des Echi- 
nideneies, kennen zu lernen; so habe ich denn wiederholt an den 
zoologischen Stationen in Neapel und Triest Untersuchungen dar- 
liber angestellt. Auch diese hatten damals zu einigen neuen Ergeb- 


nissen gefiihrt, jedoch habe ich dariiber nie etwas publiziert, und 


spater sind andere Forscher durchaus selbstandig zu den gleichen 


Resultaten gekommen. Ich werde also nur von meinen Beobach- 
tungen an Ascaris sprechen, 

Bekanntlich sind die Eier von Ascaris, sowie man sie in den E1- 
schlauchen findet, gewéhnlich regelmaBig kugelig. Indessen findet 
man zuweilen Tiere, deren Eier von den jiingsten, unbefruchteten 
an, bis zu den dltesten, welche bereits wohlentwickelte Vorkerne 
enthalten oder in denen die Eier bereits in Furchung begriffen sind, 
sehr schén und regelméBig oval sind und in ihrer Form an Kuibitz- 
oder Méveneier erinnern, Sie besitzen also einen sehr spitzen und 
einen sehr stumpfen Pol und behalten diese Form auch bei, wenn die 
Eischale ihre definitive Dicke erreicht hat. Bei solchen Eiern ist 
die Schale am spitzen Pol deutlich dicker als am stumpfen, und auBer- 
dem geht von jenem oft eine Art Stiel aus. Gerade diese ovalen Eier 


!) Dies ist auch von einigen friheren Untersuchern geschehen. 
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haben mir in Beziehung auf die friihesten Stadien der Reifung die 
schénsten Bilder gegeben. 

Das Spermatozoon scheint stets am spitzen Pol des Eies, der 
auch in seinem feineren Bau vom stumpfen verschieden ist, einzu- 
dringen. Der spitze Pol ist also als Impragnationspol im Sinne 
van Benedens zu bezeichnen. Sowie das Protoplasma des Spermato- 
zoons die Oberflaiche des Dotters beriihrt, andert sich seine Beschaf- 
fenheit, was daraus zu entnehmen ist, daB es sich nunmehr (Borax- 
carmin) blaBrosarot farbt, wahrend es vorher ganz ungefarbt blieb. 
Auf diesen Umstand hat schon van Beneden hingewiesen, und ich 
wiirde ihn nicht erwahnen, wenn nicht diese Angabe, ebenso wie 
zahlreiche andere, die sich auf das Eindringen des Spermatozoons 
beziehen, offenbar auf Grund unzureichender Praparate, von sehr 
vielen Forschern bestritten worden ware. In demselben MaBe, in 
dem das Spermatozoon in das Ei eindringt, wird auch sein Proto- 
plasma mehr und mehr farbbar. Wenn es dann vollkommen ein- 
gedrungen ist, hat auch die diinne, an der Spitze etwas verdickte 
Protoplasmahiille des Glanzkérpers eine blasse Farbe angenommen. 
Nun dndert das Spermatozoon sehr rasch seinen Ort. Es wandert 
von dem spitzen Pol sehr rasch in die Tiefe, und man kann es dann, 
wie es scheint, an jeder beliebigen Stelle finden. Es kommt sogar 
sehr oft vor, daB es viel niher dem stumpfen als dem spitzen Pol 
angetroffen wird. Und doch méchte ich glauben, da sein Weg 
streng vorgezeichnet ist; zum mindesten spricht das, was ich ge- 
sehen habe, nicht gegen die Vermutung, daB es sich wahrend seiner 
Wanderung an eine bestimmte Ebene, die vielleicht die Median- 
ebene des Eies ist, halt. Interessant ist, daB das Spermatozoon an- 
fangs augenscheinlich die zentrale, tribe, kérnige Masse des Eies 
meidet; diese .Masse, von der nach auBen protoplasmatische Fort- 
sitze ziehen, liegt in ovalen Eiern dem spitzen Pol erheblich naher 
als dem stumpfen, in runden dagegen ungefahr in der Mitte. Sie ist 
stets von allen Seiten von dem von hyalinen, zum Teil sehr groBen 
Dotterkugeln durchsetzten, peripherischen Dotter umschlossen. 
Wenn nun aber auch anfangs das Spermatozoon diese zentrale tribe 
Masse zu meiden scheint, so verhalt es sich zu derselben spater ge- 
radezu umgekehrt. Es dringt in dieselbe ein und bleibt in ihrer 
Mitte liegen. 

Das Keimblaschen unreifer Eier aus dem unteren Ende des Ova- 


riums enthalt in der Regel zwei gr68ere chromatische Massen von 


Archiv f. mikr. Anat. Bd. 88. a) 
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sehr plumpem Aussehen. Diese Massen erinnern zuweilen an dicke 
rechteckige Platten, die an den Langsseiten verdickt sind, ja zuweilen 
hier in zwet Schenkel auseinanderweichen. Dadurch machen sie den 
kindruck, als seien sie aus der Langsverschmelzung zweier chro- 
matischer Elemente hervorgegangen. Ganz gewohnlich ist die eine 
der beiden chromatischen Platten etwas langer als die andere. Und 
nun ist zu bedenken, dab bet Ascaris meg. bivalens aul diese Va- 
rietat beziehen sich meine Beobachtungen in die Konstitution des 
hKernes der Oogonien, veradeso wie in die der Spermatogonien, Vier 
hromatische Elemente eingeben. Zwei davon sind bekanntlech 
vaterlicher, zwet mitterlicher Abkunft. Nun hat schon van Beneden 
laraul hingewiesen, dab von den zwei vaterlichen und ebenso von 
den zwer mutterlichen Chromosomen cines langer zu sein pilegt als 
das andere. Nach alledem hegt die Annahme nahe, dab die zwei 
hromatischen Platten des unreifen Ascariseies aus der Aneimander- 
lagerung oder Konjugation der homologen vaterlichen und miitter- 
lichen Chromosomen entstanden sind: dite gréBere Platte diirfte 
also aus der Konjugation der zwei langeren, die kleinere aus der 
der kiirzeren Chromosomen entstanden sein. Eine endgiiltige Lnt- 
scheidung in dieser Frage wird aber erst die direkte Beobachtung 
zu bringen haben. 

LUngefabr denselben Bau wie im unteren Ende des Ovariuims 
zeigt das WKeimblaéschen auch un oberen Ende des Uterus kurz nach 
dem Eindringen des Spermatozoons. Die Fig. 1, Taf. 1, zeigt ein 
Ei unmittelbar nach dem Eindringen des Spermatozoons. In der 
vleichen Gegend des Uterus waren noch einzelne Eier zu finden, ber 
denen die Selhwanzspitze des Spermatozoons noch auberhalb des 
Kies lag. Das abgebildete Ki ist nicht ganz kugelig. Es starmmt 
iber aus einem Uterus, dessen Eier in den weiter unten gelegenen 
Partien durchwegs schon kugelig waren. Es ist in einer Lage ge- 
zeichnet, bei der Spermatozoon und Keimblasehen tn emer Ebene 
liegen, die auf der Ebene des Papieres senkrecht steht. Das Keim- 
blaschen liegt in einer sehr viel héheren Ebene als das Spermatozoon. 
Die Hoéhendifferenz ist so groBb, daB man, wenn man aufs Keim- 


blaschen eingestellt hat, vorm Spermatozoon nichts sieht und um- 


vekehrt. Die Achse des Spermatozoons fallt ungefahr in die Ebene, 


die man-zwischen den beiden chromatischen Massen des Ketmn- 
blaschens durchlegen kann. Es sieht fast aus, als ob von der gré- 


Beren chromatischen Masse ein tiefer legender und daher in der 








Uber Edouard van Beneden usw. 115 


Zeichnung heller gehaltener Brocken abgelést ware. Ob dieser voll- 
kommen abgelést und fret ist oder noch mit der gréBeren Masse zu- 
s¢mmenhidngt, konnte ieh nicht entscheiden. Abhnliche Bilder habe 
ich wiederholt gesehen. Die Kérnchen im Protoplasma des Sperma- 
tozoons sind (mit alkoholischem Boraxcarmin) blaBrosarot gefarbt. 
Wie gesagt nimmt das Protoplasma diese Farbe an, sowie das Sper- 
matozoon in das Ei eindringt. Der Glanzkérper und tiberhaupt der 
ganze Schwanz des Spermatozoons ist in der Figur in starker Ver- 
kiirzung zu sehen. Von den zwei chromatischen Platten des Keim- 
blaschens gehen Zle milich derbe, gvlainzende, achromatische Fibrillen 
nach der noch gut erhaltenen Membran. An diese setzen sich oder 
von thr gehen radidr verlaufende protoplasmatisehe Faden aus. 
Das Keimblischen ist nicht mehr ganz, kugelig. 

Die zweite Figur (Fig. 2, Taf. 1) stellt ein anderes Ki aus der- 
selben Gegend des Uterus in anderer Ansicht dar. Das Ei ist nieht 
lings oval, sondern eher etwas in die Quere gestreckt, was sicher 
nicht als typisch gelten kann und jedenfalls ohne tielere Bedeutung 
ist. Spermatozoon und Weimblischen liegen in dieser Ansicht 
nahbezu in gleicher Hohe, d. h. ste sind ber emer und derselben Ein- 
stellung nahezu gleich scharf zu sehen. Vom Protoplasma des Sper- 
matozoons, dessen rotlich gefarbte Kornchen undeutheh radiaér an- 
geordnet sind (vgl. van Beneden) gehen radiire Faden ins Proto 
plasma des Kies, und zwar bei dieser Ansicht des Kies vor allem 
nach zwer Richtungen: t. gegen das Keimblaschen und 2. direkt 
ins Protoplasma des Etes. Ob ein Zusammenhang zwischen den 
extranucledren Faden mit den innerhalb des Keimblaschens vor- 
handenen besteht, kann ich nicht sagen. Die chromatische Sub- 
stanz des Keimblaschens ist zwar wieder tm groben und ganzen zu 
zwet ungleich groBen Massen oder Platten zusammengeordnet, labt 
sich aber im Detail nieht sicher analysieren. Neben den zwei gréBe- 
ren Massen sind zwei kleinere zu sehen, die vielleicht mit der einen 
der gréBeren zusammenhangen. 

Fig. 3 stellt ein Keimblaschen eines anderen Eies wihrend des 
Eindringens des Spermatozoons dar. Sehr deutlich sind die achro- 
matischen Fibrillen, die einerseits die beiden chromatischen Platten 
miteinander verbinden, andererseits mehr oder weniger radiaér nach 
der Membran des Keimblaschens ziehen. 

Nun schwindet die Wand des Keimblaschens. Ob dies im Sta- 


dium der Fig. 2 schon geschehen ist oder nicht, ist sehr schwer zu 
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entscheiden. Jedenfalls ist das Keimblaschen eckig geworden und 
lauft in zahlreiche Fortsétze aus, an denen sich radiaér verlaufende 
protoplasmatische Faden ansetzen. Im Zusammenhang mit dem 
Schwund der Membran des Keimblaéschens nimmt dieses — wenn 
der Ausdruck Blaschen iiberhaupt noch erlaubt ist — zum Teil sehr 
merkwiirdige Formen an, Formen, von denen eine von van Beneden 
besonders festgehalten und genauer untersucht worden ist. Ich 
meine damit die Y-férmige Figur, die in der Beschreibung der Rei- 
fung des Eies und der Bildung des ersten Richtungskérpers bei 
van Beneden eine so groBe Rolle spielt. In der Tat habe auch ich 
oft, und zwar zum Teil schon vor vielen Jahren, Figuren gefunden, 
die, soweit die achromatischen Faden in Betraeht kamen, in hohem 
Grade den von van Beneden gezeichneten entsprachen, Aber nicht 
bloB nach drei Richtungen, sondern auch nach vier, fiinf oder noch mehr 
kOnnen von der zentralen, die chromatischen Elemente enthaltenden 


Partie oder dem Rest des Keimbliéschens die Faden nach der Peri- 


pherie ziehen. Gerade in diesen Stadien sind Schrumptungen sehr haufig 


und veranlassen leicht Taéuschungen. Was nun die chromatischen 
Elemente betrifft, so sieht man statt der typischen zwei Massen 
der friiheren Stadien vier, von denen wieder zwei langer, zwei kiirzer 
sind. Es haben sich also die in der sogenannten Synapsis konjugier- 
ten homologen Chromosomen wieder voneinander getrennt (Fig. 4). 
Diese Trennung ist nicht etwa als eine Lingsspaltung der zwei 
chromatischen Platten des Keimblaschens aufzufassen; vielmehr ist 
sie von einer Langsspaltung, wie sie die Chromosomen einer 
typischen Mitose erfahren, sehr wesentlich verschieden. Dieses 
Stadium mit vier Chromosomen, zwei laingeren und zwet kiirzeren, 
geht wohl sicher sehr rasch voriiber. Ich schlieBe dies daraus, dab 
es von allen Stadien der Reifung weitaus das seltenste ist. Man 
kann in einem Eischlauch auch mehrere hundert Etter mit) zwei 
chromatischen Platten oder aber acht Chromosomen  antreffen, 
bevor man eins mit vier deutlichen Chromosomen trifft, die keine 
Spur einer Langsspaltung zeigen. 

Um so haufiger sind Eier aus dem nun folgenden Stadium, einem 
Stadium, in welchem die chromatische Substanz des Keimblaschens 
zu vier Fadenpaaren angeordnet ist. Solche Eter erfiillen eine 
groBe Strecke des Uterus. Man findet die vier Fadenpaare in Eiern, 
die eben erst von einer duBerst diinnen Dotterhaut umschlossen 


sind, und solchen, bei denen diese schon eine sehr ansehnliche Dicke 
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hesitzt. Die sehénsten Bilder habe ich von Eiern erhalten, die die 
Form von Méven- oder Kibitzeiern hatten; nachdem ich sie hier 
gefunden hatte, konnte ich sie, allerdings mit einiger Mithe, auch 
an anderen Eiern finden. Es scheint aber, daB die Faden zu dieser 
Zeit sehr leicht verquellen und unregelmaBig werden. Ieh will zu- 
nachst das in Fig. 5 abgebildete Ei besehreiben. Das Ei hat die ty- 
pische Méveneiform, ist also an dem einen, hellen Pol, der wohl sicher 
als Impragnationspol im Sinne van Benedens zu bezeichnen ist, zu- 
gespitzt. Spermatozoon und Keimblischen sind bei einer und der- 
selben Einstellung gezeichnet, liegen also beide, bei dieser Ansicht, 
in gleicher Ebene. Im Protoplasma des Spermatozoons bemerkt 
man einige Vakuolen, im iibrigen ziemlich grobe Korner. Der Glanz- 
kérper ist zum Teil aufgelist; sein Rest bildet eine stark liehtbre- 
chende, sich nur wenig farbende, kugelige Masse, die von der aus 
der Auflésung hervorgegangenen hellen Substanz umgeben ist. In 
dieser nimmt der Rest des Glanzkérpers eine exzentrische Lage ein. 
Links oben vom Spermatozoon bis zur Spitze des Kies befindet sich 
ein heller Raum. Einen aéhnlichen Raum, nur meistens genau unter 
der Spitze, habe ich oft gesehen und innerhalb dieses Raumes das 
olfenbar eben eingedrungene Spermatozoon. Ich habe auBerdem 
auch Kier gesehen, in welchen das Spermatozoon nur mit Kern und 
Protoplasma im Impragnationspol steckte, wahrend der Kegel mit 
dem Glanzkorper noch auberhalb lag. Unterhalb des Spermatozoons, 
also néher der Mitte des E1es, hegt eine dunkle, triibe, kornige Masse, 
von der Fortsatze nach der Peripherie ziehen, Sie ist in der Figur 
nur angedeutet. Sie wird allseitig von hellem Protoplasma, mit den 
groben hyalinen Dotterkugeln umgeben. Tief unten links in der 
Figur, also in der Nahe des stumpfen Poles des Eies, liegt das Deri- 
vat des WKeimblaschens. In einer protoplasmatischen, fast vollig 
klaren Substanz, von der nach der Peripherie kérnige Faden in den 
Dotter ziehen, liegt ein’ prachtvoller Fadenknéuel, der aus acht 
chromatischen Schleifen besteht, von denen je zwet zu einem Faden- 
paar zusammengeordnet sind. Die acht Schleifen sind sehr lang, 
gewunden, von varikéser Beschaffenheit, mit deutlicher Pfitzner- 
scher Kérnelung. Die Pfitznerschen Korner eines jeden Fadens 
stehen mit denen des ihm parallel laufenden Partners dureh quere 
achromatische Briicken in Verbindung, so daB die Fadenpaare oft 


den Eindruck von Strickleitern machen. AuBerdem ziehen aber 


auch achromatische Fibrillen von den Pfitznerschen Koérnern nach 
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auBen. Von den vier Fadenpaaren sind zwei langer als die iibrigen: 
wenigstens gilt dies von der Mehrzahl der Falle; und von diesen 
zweien ist gewohnlich eines durch ganz besondere Linge ausgezeich- 
net. In dem abgebildeten Falle waren zwar die vier Fadenpaare 
sicher zu zihlen und auseinander zu halten, aber es war schwer, ja 
fast unmoglich, mit Sicherheit ein Polfeld aufzufinden. Ein solehes 
ist aber sonst bei einiger Aufmerksamkeit fast immer leicht nach- 
zuweisen, 

Die nachste Fig. 6 zeigt ein Ei aus derselben Region des Uterus 
mit wesentlich denselben Eigentiimlichkeiten. Spermatozoon und 
Keimblaischen sind bei verschiedener Einstellung gezeichnet: das 
Keimblaschen bei sehr hoher, das Spermatozoon bei sehr tiefer. Am 
spitzen Pol des Eies bemerkt man einen hellen, kegelférmigen Raum. 
In einiger Entfernung davon liegt wieder die triibe Masse kérnigen 
Protoplasmas, von der schon wiederholt die Rede war, und von det 
nach der Peripherie Fortsatze ausgehen. In der Peripherie des Eies 
liegen die zum Teil sehr groBen hyalinen Dotterkugeln. Der Kern 
des Spermatozoons ist etwas plattgedriickt und schiefgestellt. 
Der Rest des Glanzkérpers ist etwas gréBer als in dem friiheren Ei. 
Das Keimblaschen ist membranlos und enthalt vier Fadenpaare, 
von denen eines sich durch besondere Lange auszeichnet; aber auch 
die anderen scheinen nicht ganz von gleicher Lange zu sein. Du 
Schleifenenden sind sdémtlich dem Beschauer zugewendet, daher in 
der Zeichnung dunkler gehalten; die Sehleifenwinkel sind durch- 
wegs vom Beschauer abgekelrt. Es ist also an diesem Knauel wi 
in der Mehrzahl der Falle ein deutliches, hier vom Beschauer ab- 
gewandtes Polfeld zu sehen. Genau so wie dieses Ei sind alle aus 
der gleichen Region des Uterus gebaut, und es bietet einen beson 
deren Reiz, Hunderte von Etern zu durchmustern und in jedem 
dieselbe Knauelfigur und denselben Bau des Spermatozoons zu finden. 


Nur hegt, wie schon erwahnt, das Spermatozoon bald dem spitzen, 


bald dem stumpfen Pol etwas naher und wesentlich das gleiche 


gilt vom Rest des Keimblaschens. 

Wie gesagt und wie auch leicht an den Figuren zu sehen, war in 
den abgebildeten Eiern ein Fadenpaar durch seine besondere Lange 
ausgezeichnet. Diese Tatsache habe ich auch in zahlreichen anderen 
Kiern aus derselben Region des Uterus konstatieren kénnen. Auf 
dieses lange Fadenpaar folgte gewoéhnlich ein zweites, etwas kiir- 


zeres und endlich zwei ungefahr gleich lange kurze. Ferner wieder- 
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hole ich, daB in allen Eiern dieses Stadiums das Protoplasma des 
Spermatozoons blaBrosarot gefarbt ist. Endlich hebe ich nochmals 
hervor, dab man zwar in der Mehrzahl der Eier das Spermatozoon 
naher dem spitzen als dem stumpfen Pol antrifft, da® aber auch 
zuweilen das Gegenteil vorkommt. — Zuweilen laBt schon jetzt der 
Kern des Spermatozoons zwei chromatische Massen erkennen, dir 
aber noch miteinander verbunden zu sein scheinen. leh habe in 
den Fig. 5 und 6 das das Keimbléschen umgebende Protoplasma 
nach anderen Praparaten eingetragen, die diese Verhaltnisse deut- 
licher zeigten als die, in welchen die Fadenknéuel so schén sichtbar 
waren. 

Die nachste Fig. 7 zeigt ein Ei aus demselben Uterus, das aber 
schon etwas weiter entwickelt war. Es stammte aus einer naher 
der Vagina gelegenen Region und zeichnete sich durch eine erheb- 
lich dickere Dotterhaut aus. Diese war am spitzen Pol dicker als 
am stumpfen, wovon freilich an der Figur wenig zu merken ist. 
Das abgebildete Ei ist namlich so gedreht, daB der spitze Pol be- 
deutend tiefer liegt als der stumpfe. Dreht man das Ei in andere 
Lage, so sieht man ohne weiteres, daB es genau dieselbe Mévenei- 
form zeigt wie die eben beschriebenen Eier, und daB die Eimembran 
am spitzen Pol deutlich dicker ist als am stumpfen. In der Nahe 
des spitzen Poles, also exzentrisch im Dotter, bemerkt man wieder 
das tribe, grob granulierte Protoplasma. Der Glanzkérper des 
Spermatozoons ist schon in weit fortgeschrittener Auflésung be- 
griffen. Vom Protoplasma gehen, wie friiher, Fortsatze in den Dotter. 
Der Fadenknéuel laBt vier sehr schéne, deutliche Fadenpaare er- 
kennen von demselben Bau wie frither; nur sehienen mir jetzt div 
Faden etwas kiirzer zu sein. Das ziemlich gut erkennbare Polfeld 
des Knauels ist gegen das triibe Protoplasma im Innern des Dotters 
gekehrt. Die gleiche Erscheinung habe ich an den Fadenknaéueln 
zahlreicher Eier bemerkt. Von den vier Fadenpaaren scheinen zwei 
langer, zwei kiirzer zu sein: an anderen Praparaten aus derselben 
Region des Uterus trat diese Erscheinung aber viel deutlicher und 
sicherer hervor. 

leh halte die Tatsache, daB sich die chromatische Substanz 
des Keimblaschens, sowie sich das Ei zur ersten Richtungsteilung 
anzuschicken beginnt, zu einem typischen Knaéuel mit lingsgespal- 
tenen chromatischen Elementen und deutlichem Polfeld anordnet, 


fiir prinzipiell ungemein wichtig. Sie ist der beste Beweis dafiir, 





— 
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daB die erste Richtungsteilung nach Art einer typischen Mitose 
eingeleitet wird. Aber auch der weitere Verlauf ist der einer typischen 
Mitose. Bei einer solchen ordnen sich die Chromosomen im Aquator 
einer spindelférmigen Figur zusammen, und die Spalthalften eines 
jeden Chromosoms, die ,,Tochterschleifen, weichen nach den beiden 
Polen der Figur auseinander. Ganz dasselbe finden wir bei der ersten 
Richtungsteilung. 

Leider besteht zur Zeit hier noch eine Liicke in der Reithe meiner 
Zeichnungen. Auch stammen die nachsten Eier aus einem anderen 
Uterus, und damit hingt es vielleicht zum Teil zusammen, dab die 
Chromosomen jetzt so sehr viel kiirzer und dicker erscheinen als 
friiher. Ubrigens mu®8 man sich daran erinnern, daB auch bei einer 
gewohnlichen Mitose die Chromosomen beim Ubergang vom Kniuel 
zum Mutterstern sich verkiirzen und verdicken, und daB® thre Win- 
dungen sehr betrachtlich zuriicktreten, so daB schlieBlich nur eine 
einzige als sogenannter Schleifenwinkel erhalten bleibt. Wir werden 
sehen, daB bis zu einem gewissen Grade und in einem beschrankten 
Sinn diese Sehleifenform der Chromosomen bei den Richtungsteilun- 
gen von Ascaris erhalten bleibt, wenn auch die einzelnen Chromo- 
somen einen sehr flachen Bogen beschreiben und ziemlich dicke, 
maBig gekriimmte Stabchen darstellen; der Scheitelpunkt der Kriim- 
mung dieser Staébchen ist dem ..Schleifenwinkel eines Chromosoms 
einer typischen Gewebsmitose zu vergleichen. Dem Umstande also, 
daB die Chromosomen von Ascaris in den jetzt folgenden Stadien 
der ersten Reifungsteilung eine etwas ungewohnliche Form haben, 
kann wohl sicher keine tiefere Bedeutung beigemessen werden. Auf- 
fallender und vielleicht auch wichtiger sind zwei andere Unter- 
schiede zwischen der ersten Reifungsteilung von Ascaris und einer 
gewohnilichen Mitose. Der erste betrifft die Anordnung der Chromo- 
somen in der ersten Richtungsspindel, der zweite die Form der 
achromatischen Spindel selbst. Was den ersten Punkt betrifft, so 
wissen wir seit langem, daB sich die langsgespaltenen Chromosomen 
des Mutterknéuels vor der Umordnung der Spalthalften zu einer 


eigentiimlichen Figur zusammenordnen, die, in der Richtung der 


Spindelachse betrachtet, die Form eines Sterns hat, ein Umstand, 


der bekanntlich Flemming veranlaBte, dieses Stadium als das des 
Muttersterns oder Monasters zu bezeichnen. Die Chromosomen der 
ersten Richtungsfigur von Ascaris erscheinen dagegen nie in Form 
eines solehen Sterns; fiir das einem Mutterstern einer gewohnlichen 
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Mitose entsprechende Teilungsstadium von Ascaris wiirde der alte 
Ausdruck Aquatorialplatte viel besser passen. Eine prinzipielle Be- 
deutung kann aber diesem Unterschiede gegeniiber einer gewéhn- 
lichen Mitose gewiB auch nicht beigemessen werden. Der zweite 
Punkt betrifft die Form der achromatischen Spindel. Es ist bekannt, 
da weitaus in der Mehrzahl der Falle die achromatische Spindel 
in den Reifungsteilungen genau so aussieht, wie die Spindel einer 
gewohnlichen Mitose, mit anderen Worten, das die Spindel zwei 
deutliche Pole mit Polkérperchen besitzt, gegen welche die Spindel- 
fasern zentriert sind. So ist es beispielsweise nach v. Kostanecki 
und Wierzejski bei Physa, nach Edm. B. Wilson bei Nereis, nach 
Lillie bet Unio, nach Bradney Griffin bei Thalassema, nach Boveri 
ber Pterotrachea der Fall; und diesen Beispielen lieben sich mit 
Leichtigkeit aus der Literatur zahlreiche andere anreihen. Bei 
Ascaris dagegen besteht wabhrend der Reifungstetlungen keine richtige 
zweipolige Spindel, vielmehr sieht die Spindel wie eine: locker ge- 
bundene Garbe aus. Die Spindelfasern laufen an beiden Seiten der 
chromatischen Figur zu mehreren Koérnchen zusammen, ahnlich wie 
dies schon wiederholt beschrieben worden ist; statt in scharf be- 
grenzte Polkérperchen, wie sie sich in den angefiihrten Fallen an 
den beiden Enden der Richtungsspindel finden, gehen bei Ascaris 
bekanntlich die Spindelfasern in breite Platten iiber. Zuweilen kommt 
es vor, dab auf der einen Seite die Spindelfasern zu zwei mehr oder 
weniger deutlichen Kegeln zusammengeordnet sind, dab sie aber 
auf der anderen Seite einen einzigen Kegel mit sehr tief und breit 
abgestutzter Spitze bilden. Moglicherweise haben auch solche Fille 
zuweilen van Beneden zu der Annahme Y-formiger Figuren gefihrt. 

Ich habe mich oft gefragt, ob denn ein scharf begrenztes Pol- 
korperchen zu den wesentlichen Attributen einer Metazoenmitose 
gehore und ob nicht vielleicht unter Umstanden dieses Polkérperchen 
in noch kleinere Korner aufgelést sein kénne. Statt eines einzigen 
Corpusculum polare oder centrale wirde man es dann mit einer Art 
Area polaris oder centralis zu tun haben. In der Tat kann ich keinen 
Grund finden, der gegen eine solehe Annahme angefiihrt werden 
kénnte. 

Nach diesen Bemerkungen gehe ich wieder zur Beschreibung 
meiner Figuren iiber. Die beiden Fig. 8a und b stellen ein und 
dasselbe Ei in zwei verschiedenen Ansichten dar. Die Spindel, die 
schon gut ausgebildet ist, steht zu dieser Zeit noch nicht senk- 
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recht zur Oberflache des Eies, sondern schief, ihr eines Ende liegt 
der Oberflache etwas naher als das andere. In a sehen wir das Fi 
in der Richtung des Verlaufes der Spindelfasern, die also als glanzende 
Punkte erscheinen, in b sehen wir dasselbe Ei ungefahr, aber nicht 
ganz, um 40° gedreht. Man sieht schief auf die Spindel, deren eines 
Ende der Oberflache des Eies naher liegt als das andere. Ganz in 
der Tiefe sieht man das Spermatozoon; es nimmt bereits ungefahr 
die Mitte’ des Etes ein. In b sind also die Chromosomen des Keim- 
blaschens bei sehr viel héherer Einstellung gezeichnet, als das Sper- 
matozoon. Links vom Kern des Spermatozoons, der bereits den 
Beginn einer Zweiteilung erkennen labBt, liegt ein heller, runder 
Korper, der aus der Auflésung des Glanzkérpers hervorgegangen 
ist. Ob von diesem selbst noch ein ungeléster Rest zuriickgeblieben 
ist, kann ich nicht sagen. 

Die nachsten drei Bilder (Ga, b und ©) stellen ein in der Ansicht 
der Fig. a langst bekanntes und in alle Lehrbiicher der Entwick- 
lungsgeschichte iibergegangenes Stadium der ersten Richtungsteilung 
dar. Weniger, ja zum Teil gar nicht bekannt, sind die Bilder b und ec. 
Das Ki stammt aus einem tiefer gelegenen Teil des Uterus als das 
vorige. Die Schale ist dementsprechend etwas dicker als bei dem 
vorigen Ei, aber diinner als beim folgenden. Die Richtungsspindel 
ist bis nahe an die Oberflache des Eies geriickt, hat sie aber noch 
nicht beriihrt (vel. a und b). Sie besteht aus derben, starken Fibrillen, 
ganz wie sie vor kurzem aus einem spateren Stadium (zweite Rich- 
tungsteilung) von Retzius, dem wir eine der besten Arbeiten iiber 
die Eireifung von Asearis verdanken, beschrieben worden ist. Sie 
sitzt (vgl. Fig. b) mit ihrer zentralen Platte oder ihrem = zentralen 


Ende der triiben zentralen Protoplasmamasse des Eies, die jetzt 


vor Spermatozoon eingenommen wird, unmittelbar auf. leh habe 


dies oft auch an ungefarbten, nicht aufgehellten Eiern dieses und 
dihnlicher Stadien gesehen. Die chromatische Figur besteht, wie 
bekannt, aus acht maéBig langen, bogenférmig gekriimmten Stab- 
chen. Zur genaueren Analyse der Figur empfiehlt es sich, sich dessen 
zu erinnern, was das Studium der Kndauelfiguren friiherer Stadien 
gelehrt hat. Wir haben in diesen acht lange, vielfach gewundene, 
diinne chromatische Faden mit deutlicher Pfitznerscher Kérnelung 
gefunden, von denen je zwei immer zu einem Paar zusammen- 
geordnet waren. Der Knéuel war also durch vier Fadenpaare cha- 


rakterisiert. Jedes Paar war aus der Lingsspaltung eines primaren 
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chromatischen Elementes entstanden. Von den vier Fadenpaaren 
waren zwei langer, zwei kiirzer. Von den ersteren zeichnete sich 
gewohnlich eines durch ganz besondere Lange aus. Diese vier Chro 
mosomen leiten sich von den vier Chromosomen der Oogonien ab, 
die sich wahrend der Synapsis voriibergehend aneinandergelegt 
hatten; die Chromosomen der Oogonien aber leiten sich bekanntlich 
von den zwei Vorkernen ab. Nun hat schon, wie oben hervorgehoben 
wurde, van Beneden gewubt, daB von den zwei Chromosomen eines 
jeden Vorkerns gewébnlich das eine etwas langer ist als das ander: 
Daher erklart es sich, daB von den vier aus der Synapsis hervor- 
gegangenen Chromosomen zwei langer und zwei kiirzer sind, und dab 
wir im Knaéuel zwei lange und zwei kurze Fadenpaare unterscheiden 
mussen. Die zwei langen Fadenpaare sind einander home- 
log und ebenso die zwei kurzen. In der Aquatorialebene det 
ersten Richtungsspindel legen sich nun die homologen Fadenpaare 
zu den bekannten Tetraden aneinander. Die eine der beiden Tetraden 
einer Ascaris meg. bivalens besteht aus den zwei langen, die ander: 
aus den zwet kurzen Fadenpaaren, Dieses Verhaltnis tritt in det 
Fig. 9 nicht deutlich hervor, wohl aber in den folgenden (10 und 12) 
und in der ungeheueren Mehrzahl der Ejier dieses und éhalichet 
Stadien. Man begegnet immer und immer wieder beim Durchmustern 
von ‘Tausenden von Ejiern derselben Erscheinung und kann fast 
stets konstatieren, dab die eine Tetrade aus langeren, die ander 
aus kirzeren Fiden besteht. In sehr vielen Fallen kann man uber- 
dies beobachten, dab von den vier langen Chromosomen der eimen 
Tetrade zwei linger sind als die beiden anderen, und zwar legen 
diese zwei stets senkrecht tbereinander, nie nebeneinander in det 
Aquatorialebene. ies ist dies wichtig, denn es lehrt, dab die home- 
logen Fadenpaare sich so aneinanderlegen, dal die Ebenen, die wir 
durch jedes Fadenpaar legen konnen, senkrecht stehen, also in der 
Richtung der Spindelachse, nicht horizontal oder parallel der Aqua- 
torialebene. Oder, anders ausgedriickt, die, eine Tetrade zusammen- 
setzenden homologen Fadenpaare liegen nicht tber-, sondern neben- 
einander. Es ist dies fiir die Auffassung und das Versténdnis der 
Richtungsteilungen tberhaupt, und im besonderen der ersten, von 
groBer Wichtigkeit. Betrachten wir nun zuniichst die Fig. Ya. Wir 
sehen auf die Tetraden vom Ende der chromatischen Stabehen aus. 
Die Stabchen sind auf dem Querschnitt ungefahr kreisrund, und wir 


glauben also hier, wo wir die acht chromatischen Stabcehen von ihren 
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Enden aus sehen, acht chromatisehe Kérner vor uns zu haben, die 
zu zwei Gruppen zusammengeordnet sind. In Wirklichkeit sind die 
Korner nichts anderes als die Enden der chromatischen Stébchen. 
Davon tiberzeugt man sich sofort, wenn man das Ei um 40° dreht (b). 
Zunichst erscheint die Spindel jetzt viel schmaler; zweitens aber, 


und das ist das wichtigste, sieht man statt der acht chromatischen 


Klemente nur zwei; statt der acht scheinbaren Korner nur zwet 
Stabchen. Diese zwei Stabchen decken die unter ihnen in der Thefe 
liegenden. Von den seehs anderen Stabchen ist also nichts zu sehen. 
Nun drehen wir das Ei abermals um 90° und betrachten die Rich- 
tungsspindel von oben her (ce). Hier sehen wir vier gekriimmte 
Stabchen, von denen je zwei einer der beiden Tetraden angehoren. 
Diese vier Stabehen decken die vier anderen, mehr in der Tiefe 
velegenen. Eines der Stébchen (von oben gezaéhlt das dritte) und 
ebenso sein unter ihm liegender und von ihm gedeckter und daher 
bei dieser Einstellung nicht sichtbarer Partner zeichnen sich durch 
besondere Linge aus. 

Ganz besonders lehrreich ist aber auch der Bau und die Lage des 
Spermatozoons. Wie schon erwahnt, nimmt jetzt das Spermatozoon 
die Mitte des zentralen, triiben, granulierten Protoplasmas ein. Der 
Glanzkérper ist vollkommen aufgelést: an seiner Stelle ist eine helle, 
kugelige Masse zu sehen, die wie eine von dunklerem Protoplasma 
ungebene Vakuole aussieht. Der Kern des Spermatozoons laBbt eme 
\ndeutung einer Zweiteilung erkennen aber nicht mehr als eben 
eine Andeutung. Im iibrigen ist der Kern etwas plattgedriiekt und 
in der Ansicht der Fig. a schiefgestellt. In Fig. b erscheint der Kern 
deutlich zweilappig, was wohl auch als Andeutung der Zweiteilung 
aulzufassen sein dirtte. In den Fig. a und b sind die Richtungs- 
spindel und das Spermatozoon bei einer und derselben Einstellung 
zu sehen; sie liegen also beide in der Ebene des Papieres; die Fig. ¢ 
dagegen ist bei zwei verschiedenen Einstellungen gezeichnet: die 
Chromosomen der Richtungsfigur bei hoher, das Spermatozoon bei 
tiefer. Das Ei ist so gedreht, daB die Chromosomen der Richtungs- 
figur das Spermatozoon nicht decken. Stellt man, nachdem man die 
vier oberflachlichen Chromosomen beobachtet hat, etwas tiefer ein, 
so sieht man die vier tieferen Chromosomen, und erst bei sehr viel 
tieferer Einstellung kommt das Spermatozoon zum Vorschein. Alle 


drei Figuren zusammen erwecken die Vermutung, dab dem Ei ein 


bilateral-symmetrischer Bau zugrunde liegt. Ich wiirde in die 
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Fig. b und ¢ die Symmetrie- oder Medianebene senkrecht auf die 


Ebene des Papieres von oben nach unten ziehen. In Fig. a fallt die 


Symmetrieebene in die Ebene des Papieres. Das habe ich oft und oft 
bestatigt gefunden, und ich bin daher der Ansicht, daB die Aul- 
fassung van Benedens, da®B das Ei von Ascaris ein bilateral-sym- 
metrischer Organismus sei, durchaus gerechtfertigt ist. Freilich ist 
diese Auffassung fast von allen Nachuntersuchern bestritten worden. 

Die drei Fig. 10a, b und © zeigen im wesentlichen das gleiche, 
obwohl sie einer viel weiter unten gelegenen Portion desselben 
Uterus entnommen sind, was unter anderem aus der sehr betracht- 
lichen Dicke der Eihille hervorgeht. Die drei Figuren zeigen wieder 
das Ei in drei aufeinander senkrechten Richtungen. Die Spindel 
ist etwas weiter nach der Oberflache geriickt; die acht zu zwei 
Tetraden geordneten Chromosomen stehen genau so, wie auf den 
drei vorhergehenden Bildern. a zeigt also wieder eine Seitenansicht, 
b eine Ansicht von vorn oder hinten und ¢ eine Ansicht von oben 
oder unten. In a sind die acht Chromosomen wieder von ihren 
Enden aus zu sehen, in b sieht man von den acht Chromosomen 
nur zwei, wahrend die iibrigen sechs von diesen gedeckt werden, 
und in ¢ sieht man die vier der Oberflache des Eies benachbarten, 
welche die vier tiefer gelegenen decken. Von diesen vier sind zwei 
(von oben nach unten gezahit, das dritte und vierte) deutlich langer 
und zugleich etwas weniger gekriimmt als die zwei anderen. Die gleiche 
Linge zeigen auch die in der Tiefe gelegenen, also von den oberflach- 
lichen gedeckten und daher bei dieser Einstellung nicht sichtbaren. 
Fast stets kehren die Chromosomen einer Lage einer Tetrade einander 
ihre konvexen Seiten zu; vgl. die Fig. 9 und 10; nur selten findet 
man Ausnahmen von dieser Regel. Der Kern des Spermatozoons 
ist, wie dies jetzt oft beobachtet werden kann, zunidichst von einem 
hellen, homogenen Hofe umgeben, auf den dann eine granulierte, 
offenbar vom Protoplasma des Spermatozoons stammende, an der 
Peripherie in radiér angeordnete Zacken auslaufenden Masse folgt. 
Die Stellung und relative Dicke dieser protoplasmatischen Masse 
und des Kerns sind auf den Figuren zu sehen. — Von der Lage der 
Symmetrieebene des Eies gilt das frither Gesagte. 

Ich habe noch ein paar Worte iiber gewisse Varianten der Form 
und Lage der Chromosomen zu sagen, wozu ich bemerke, daB das 


Gesagte auch fiir die vorhergehenden Stadien gilt. Vor allem ist 


zu beachten, daB die oberflachlichen Chromosomen nicht immer 
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dieselbe Kriimmung zeigen wie ihre in der Tiefe gelegenen Partner. 
Ieh habe einmal ein Ei beobachtet, in welchem der tiefer gelegene 
Partner eines oberflachlichen, in gewéhnlicher Weise gebogenen 
Chromosoms S-férmig gekriimmt war. Im allgemeinen aber wieder- 
holen die tieferen Chromosomen die Biegungen der oberflachlichen. 
Was ferner die Lage der Chromosomen der beiden Tetraden zuein- 
ander betrifft, so bemerke ich, da es Falle gibt, in welehen die 
Chromosomen der beiden Tetraden senkreecht aufeinander stehen: 
dann erhalt man in der Ansieht senkrecht auf die Oberflache des 
Kies, also z. B. statt des in Fig. 106 gezeichneten Bildes etwa fol- 
gendes: “. Natirlich erhalt man dann nie eine Ansicht, wie sie in 
den Fig. Va und 10a wiedergegeben ist. 

leh lasse nun die Beschreibung der nachsten zwei Bilder (Fig. Ila 
und b) folgen. Die &uBeren und inneren oder oberflachlichen und 
tiefen Chromosomen der beiden Tetraden sind auseinandergerickt, 
die fuBeren haben die Oberflache des Dotters erreicht und die inneren 
sind durch einen weiten Abstand von ihnen getrennt. AuBere und 
innere Chromosomen stehen aber noch durch dicke, stark licht- 
brechende achromatisehe Faden in Verbindung. Dabei ist es im 
hochsten Grade autfallend, daB sich die Fibrillen zum Teil tiber- 
kreazen, so daB nicht bloB jedes Chromosom mit dem keorrespon- 
dierenden, unter ihm hegenden Partner verbunden ist, sondern auch 
eventuell mit dem einen oder anderen neben diesem Partner ge- 
legenen Chromosom. Namentlich sind die Uberkreuzungen der 
Fibrillen in der Mitte von Interesse: sie zeigen, dak micht bloB die 
Chromosomen einer und derselben Tetrade, sondern auch die der 
einen Tetrade mit der der anderen, benachbarten in Verbindung 
stehen. leh habe dies wiederholt gesehen, so daB daran kein Zweifel 
sein kann. leh brauche kaum hervorzuheben, da® man in Fig. Ila 
die Chromosomen wieder von ihren Enden aus sieht. Sie zeigen in 
dieser Ansicht, wenn sie weit auseinandergewichen sind, oft Birnen- 
form und sind so gestellt, daB die sehmalen Enden der auBeren den 
schmalen der inneren zugekehrt sind. Das Spermatozoon laBt zwar 


keinen Glanzkérper mehr erkennen, aber der radiair gezackte proto- 


plasmatische Hof ist dort, wo frither (z. B. bei 9) der Glanzkorper 


gelegen hatte, deutlich dicker als sonst. Der zweilappige Kern wird 
wieder von einem hellen kérnchenfreien Hof umgeben. - Das 
zweite Bild (Fig. I tb) stellt dasselbe Ei von der Oberflache dar: es 


ist also gegen friher nm “O° gedreht. Die Figur ist eine Kombi- 
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nation aus drei verschieden tiefen Einstellungen. Am dunkelsten 
sind die vier 4uBeren Chromosomen, von denen je zwei einer Tetrade 
angehoért haben, gehalten. Sie decken zum gréBten Teil die inneren 
Chromosomen, die in der Figur blab gehalten sind. Ich habe das 
Ei so weit gedreht, dab von diesen vier inneren Chromosomen noch 
etwas zu sehen ist. Bei ganz tiefer Einstellung, d. h. bet Einstellung 
auf die Mitte des Eies, ist dann auch das Spermatozoon eingetragen. 
Ber der Stellung, welche ich dem Ei gegeben habe, ist es etwas nach 
rechts verschoben. 

Von den nun folgenden Stadien, welche die véllige AusstoBung 
des ersten und die Bildung des zweiten Richtungskorperchens be- 
treffen, will ich, da sie im allgemeinen ziemlich gut bekannt sind, 
nur ein einziges Bild geben, ein Bild, welches den Beginn der Um- 
ordnung der Chromosomen der Dyaden zeigt. Wie bekannt, sind 
von den vier Chromosomen einer jeden Tetrade die zwei duBeren 
oder oberflachliichen zusammen mit etwas achromatischer Eisubstanz 
als erstes Richtungskérperchen ausgeschieden worden, wahrend die 
zwei tieferen oder inneren als ebenso viele Dyaden als friiher Te- 
traden vorhanden waren, im Dotter zuriickgeblieben sind. In 
unserem Falle sind also im ganzen zwei Dyaden, also zusammen 
vier Chromosomen, vorhanden. Von diesen vier Chromosomen sind 
zwei linger, zwei kirzer: die zwei langen bilden die eine, die zwet 
kurzen die andere Dyade. Der Ursprung oder die Herkunit dieser 
vier Chromosomen ist nach dem Gesagten klar. Von den zwei langen 
Chromosomen stammt das eine in letzter Linie vorm manniichen, 
das andere vom weiblichen Vorkern; und ganz dasselbe gilt’ von 
den beiden kurzen Chromosomen der anderen Dyade. Jede Dyade 
besteht also aus einem vaterlichen und einem miitterlichen Chro- 
mosom. Ware nun die zweite Reifungsteilung, wie dies jetzt ge- 
wohnlich angenommen wird, eine wirkliche Mitose, so miiBten sich 

dariiber sollte denn doch wohl keine Meimungsverschiedenheit 
moglich sein die Chromosomen der beiden Dyaden zunachst der 
Lange nach spalten, so wie es die Chromosomen vor der ersten 


Reifungsteilung tun. Dies geschieht aber nicht!). Die Chromosomen 


1) Die Frage, ob nicht die Chromosomen der Dyaden nach vollzogener 
Bildung des ersten Richtungskérperchens zunachst in ein’ Kerngerust 
ibergehen miBten, aus dem sich dann erst spater die Chromosomen 
wieder herauszubilden hatten, will ich ganz unerértert lassen Bei As- 


caris geschieht es sicher nicht. 
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bleiben ungespalten und die Art der Umordnung, die sie erfahren, 
hat mit der Umordnung der Spalthalften der Chromosomen bei 
einer gewohnlichen Mitose oder auch bei der ersten Reifungsteilung 
auch nicht das geringste zu tun. Es ist mir immer unverstandlich 
gewesen, wie Boveri auf S. 65 seiner ,,Ergebnisse iiber die Konsti- 
tution der chromatischen Substanz des Zellkerns’ sagen konnte, 
daB die Chromosomen bei der zweiten Richtungsteilung ,,den nor- 
malen mitotischen Vorgang sozusagen simulieren“. Wer eine Krank- 
heit simuliert, ist nicht krank, und wenn er noch so sehr die Symp- 
tome der Krankheit vorzutéuschen weib; eine simulerte Krank- 
heit ist eben keine Krankheit und ebensowenig ist eine simulierte 
Mitose eine Mitose. Ware es nicht richtiger gewesen, einfach zu 
sagen, die zweite Richtungsteilung sei keine Mitose, sie sei ein Vor- 
gang, der mit einer wirklichen, typischen Mitose nur eine gewisse 
auBere Ahnlichkeit hat? Die zweite Mitose sei also, kurz gesagt, 
als Pseudomitose oder Pseudokaryokinese zu bezeichnen, um den 
von van Beneden gebrauchten Ausdruck zu benutzen?  Freilich 
wiirde sich Boveri mit einem solchen Eingestandnis der Auffassung 
van Benedens, die er doch im Jahre 1887 so heftig und entschieden 
bekimpft hatte, gendhert haben. 

Und nun sehen wir uns das in Fig. 12a und b abgebildete Ei 
genauer an. Es ist wieder in zwei aufeinander ungefahr senkrechten 
Richtungen gezeichnet. Das eine Bild ist ohne das andere nicht 
verstandlich. Sehen wir uns zundchst das erste Richtungskérperchen 
an, das sich bereits véllig abgelést hat (a). Es scheint nur eine 
einzige langgestreckte chromatische Masse zu enthalten, von der 
man leicht der Meinung sein kénnte, sie sei aus der Verquellung der 
vier ausgestoBenen Chromosomen entstanden. Die Ansicht von der 
Oberflaiche (b) belehrt uns aber eines Besseren; wir sehen hier inner- 
halb des Richtungskérperchens deutlich vier Chromosomen, zwei 
langere, zwei kiirzere, sehen aber zugleich — davon kénnen wir 
uns sofort bei tieferer Einstellung iiberzeugen —, daB die im Dotter 
zuriickgebliebenen Chromosomen der zwei Dyaden mit ihrem lang- 
sten Durchmesser senkrecht stehen auf den Chromosomen des Rich- 
tungskérperchens. Wir sehen also in a nur ein einziges Chromosom 
des Richtungskérperchen, das die iibrigen drei vollkommen deckt; da- 


egen sehen wir die vier im Ei zuriickgebliebenen und zu zwei Dyaden 
z 5 © 


geordneten Chromosomen von ihren Enden aus, also deutlich von- 


einander getrennt. Die beiden Chromosomen einer Dyade sind, wie 
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die Figur zeigt, durch achromatische Faden miteinander verbunden; 
sie sind schief gegeneinander gestellt, und zwar die der einen Dyade 
mehr als die der anderen. Daraus ist, wie ich glaube, nur zu schlieBen, 
daB die Umordnung bei der einen Dyade etwas weiter fortgeschritten 
ist als bei der anderen. Die beiden Dyaden liegen in einer achroma- 
tischen Spindel, die deutlich aus zwei Halften zusammengesetzt ist. 
So bereitet sich also das Ei zur zweiten Reifungsteilung vor. Selbst- 
verstandlich stellt der in Fig. 12a und b abgebildete Fall nur einen 
unter vielen dar. Die Chromosomen der beiden Dyaden konnen 
auch andere Lagen gegeneinander einhalten. Wahrend sie in dem 
abgebildeten Fall (a) in der Weise schief zueinander stehen, daB die 
Ebenen, die man durch jedes Paar (jede Dyade) legen kann, sich 
tief unten im Ei schneiden wiirden, kénnen in einem anderen Fall 
die Ebenen auch parallel zueinander stehen oder nach auBen kon- 
vergieren. Zu Fig. b bemerke ich noch, daB sie wieder bei drei ver- 
schiedenen Einstellungen gezeichnet ist. Bei oberflachlichster Ein- 
stellung ist das Richtungskérperchen gezeichnet, das sich gegen das 
Ki um 90° gedreht hat, eine Annahme, die sich daraus ergibt, dab 
die vier 4uBeren Chromosomen urspriinglich direkt uber den inneren 
gelegen haben missen; bei etwas tieferer Einstellung sind die Chro- 
mosomen der beiden Dyaden gezeichnet. Wie man im Richtungs- 
korperchen zwei langere und zwei kiirzere Chromosomen unter- 
scheiden kann, so ist auch die eine Dyade aus langeren, die andere 
aus kirzeren Chromosomen zusammengesetzt. Das erste und vierte 
Chromosom der Figur sind etwas dunkler gebalten, weil sie ober- 
flachlicher liegen als die beiden mittleren!). Bet ganz tiefer Kin- 
stellung ist das Spermatozoon zu sehen. Aus seinem Kern beginnen 
sich allmahlich zwei Chromosomen herauszubilden; der ProzeB ist 
aber eben erst in den allerersten Anfangen zu sehen. Manchmal 
bekommt man den Eindruck, als nehme der Kern vor der Zwei- 
teilung eine unregelmaBige Ringform mit exzentrisch gestellter Lich- 
tung an. Endlich erwahne ich noch, daB ich in meinen Notizen 
die Bemerkung finde, daB auBere und innere Chromosomen offenbar 
jede beliebige Lage zueinander einnehmen kénnen, mit anderen 
Worten, daB sich das Richtungskérperchen, nachdem es sich vom 
Ki losgelést hat, in jeder beliebigen Richtung drehen kann. Aber 


auch die Chromosomen der im Ei zuriickgebliebenen Dyaden 


') Kommt in der Lithographie nicht zur Geltung. 


Archiv f. mikr. Anat. Bd. 88. 
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scheinen jede beliebige Lage einnehmen zu kénnen, also z. B. 
innerhalb des ersten Richtungskérperchens oder aber innerhalb des 
Kies: % oder S und dergleichen. 

Bevor ich nun daran gehe, aus meinen Beobachtungen eine 
Hypothese der Reifung des Eies von Ascaris abzuleiten und diese 
Hypothese durch ein Schema zu erlaéutern, will ich kurz meine An- 
sichten iiber die Beteiligung des Protoplasmas des Spermatozoons 
an der Befruchtung sagen. Wie wir gesehen haben, hat van Beneden 
urspriinglich (1884) ausdriicklich betont, daB sich kein zwingender 
Beweis gegen die Annahme vorbringen lasse, da nicht auch das 
Protoplasma des Spermatozoons in wesentlicher Weise an der Be- 
fruchtung beteiligt sei. Diese Ansicht hat er aber im Jahre 1887 
fallen lassen und die Uberzeugung ausgesprochen, daB das Proto- 


plasma des Spermatozoons fiir die Befruchtung bedeutungslos sei. 


Ich glaube nicht fehlzugehen, wenn ich annehme, daB sich van Be- 
neden durch die mittlerweile (1884) nahezu gleichzeitig und vollig 
unabhangig voneinander von O. Hertwig, Strasburger und Kélliker 
ausgesprochene Ansicht leiten lieB, daB man einzig und allein in 
der chromatischen Substanz der beiden Geschlechtskerne die ,,Ver- 
erbungssubstanz’* oder ,,Erbmasse™ zu erblicken habe, eine Ansicht, 
die bekanntlich von O. Hertwig auch heute noch mit groBer Ent- 
schiedenheit vertreten wird. Nun bereitet sich aber, wenn nicht 
alles triigt, ein Umschwung in diesen Ansichten vor; die neueren 
Untersuchungen drangen immer mehr zu der Ansicht hin, daB ebenso 
wie bestimmt geformte Bestandteile des Kerns (die Chromosomen), 
auch bestimmt geformte Bestandteile des Protoplasmas fiir die Be- 
fruchtung notwendig und unentbehrlich sind. Wie man diese ge- 
formten Protoplasmabestandteile nennen will, ist im Grunde gleich- 
giiltig. Der Botaniker Hanstein hat sie als Mikrosomen!') bezeichnet, 
und diesen Ausdruck hat dann spater zundchst van Beneden und 
nach ihm Retzius fiir die gleichen Gebilde itibernommen. Retzius 
ist noch unlangst mit groBer Warme fiir die allgemeine Annahme 
dieses Ausdruckes eingetreten, gegen welchen sich nur einwenden 
laBt, daB er ebensogut auf kleinste geformte Teile des Kerns, wie 
auf solehe des Protoplasmas anwendbar ist. Bekanntlich wurde 
schon vor langer Zeit aus allgemeinen Griinden, also mehr von 

1) Diese Mikrosomen Hansteins sind etwas ganz anderes als die Mikro- 
somen Strasburgers; vgl. dariiber meine erste Arbeit iiber Zellteilung 


aus dem Jahre 188%. 
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theoretischer Seite, auf die Wahrscheinlichkeit einer Beteiligung des 
Protoplasmas an der Befruchtung hingewiesen. Unter anderem ist 
dies von Verworn und auch von mir gelegentlich geschehen. Mehr 
aber als solche theoretische Betrachtungen fallen die direkten Be- 
obachtungen ins Gewicht, welche dariiber vorliegen. Ich erinnere 
vor allem an die schénen Untersuchungen von v. Kostanecki und 
Wierzejski iiber das Verhalten der achromatischen Substanzen im 
befruchteten Ei von Physa fontinalis, einem Si®wasserpulmonaten 
(1896), durch welche auf die Bedeutung des durch das Mittelstiick 
des Spermatozoons eingefiihrten Protoplasmas hingewiesen wurde. 
Von den Arbeiten der neuesten Zeit hebe ich, ohne auch nur im 
geringsten auf Vollstandigkeit Anspruch zu machen, die Unter- 
suchungen von Meves und Held hervor. Wenn auch deren Resul- 
tate keineswegs miteinander itibereinstimmen, so weisen sie doch 
darauf hin, da®i gewissen geformten Bestandteilen des Protoplas- 
mas bei der Befruchtung eine wichtige Rolle zugesprochen werden 
muB. Ich habe die schénen Praparate Helds tiber die Befruchtung 
von Ascaris selbst gesehen und glaubte, als sie noch frisch waren 
und die Farbenunterschiede der zwei Arten von Kornern (Plasmo- 
somen Held) noch gut erkennen leben, die vom Spermatozoon 
eingefihrten Plasmosomen von den schon von friiher her im Ei 
vorhandenen unterscheiden zu kénnen. Daher halte ich es auch 
fiir wahrscheinlich, da®B diesen Plasmosomen bei der Befruchtung 
eine wichtige Rolle (im Sinne Helds) zugeschrieben werden muB. 
Ob und in welcher Weise sich die Ergebnisse von Meves mit diesen 
Ergebnissen Helds werden in Einklang bringen lassen, miissen erst 
weitere Untersuchungen zeigen. Solche scheinen mir auch hinsicht- 
lich der bekannten Ergebnisse Meves’ iiber das Verhalten des Mittel- 
stiickes des Echinidenspermatozoons bei der Befruchtung (1512) 
notwendig. Jedenfalls ist es verfriiht, jetzt schon ein bestimmtes 
Urteil dariiber abzugeben; und so kurzer Hand, wie dies von O. Hert- 
wig in der neuesten Auflage seiner allgemeinen Biologie geschehen 
ist, ist die Frage sicher nicht zu entscheiden!). 


1) Welchem Teil eines Spermatozoons von Ascaris entspricht das so- 
genannte Mittelstiick eines Echinidenspermatozoons?  Letzteres — ent- 
halt wohl sicher nicht das Centrosoma, wie man eine Zeitlang glaubte. 
Mit voller Sicherheit geht dies aus den schénen Beobachtungen von Retzius 
(Biol. Untersuchungen 1812, XV) und Meves (Arch. f. mikr. Anat. 1912) 
hervor. Man vgl. namentlich die Fig. 10 u. 12 der Tafel II] von Retzius, 
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Ich habe dies vorausgeschickt, weil ich, geradeso wie die zuletzt 
genannten Forscher, der Ansicht bin, daB zur Befruchtung bestimmt 
geformte Teile des Protoplasmas ebenso notwendig sind wie die 
Chromosomen. Gerade eine Form wie Ascaris, bei welcher die Menge 
des Protoplasmas des Spermatozoons und vor allem auch die der 
geformten Teile desselben eine so betréchtliche ist, muB von Anfang 
an die Vermutung wachrufen, da’ das Protoplasma fiir die Be- 
fruchtung zum mindesten nicht bedeutungslos sei. 

Meinem Schema (Textfig. 4) ist, wie gesagt, die Eireifung von 
Ascaris zugrunde gelegt. Fig. a soll eine Oogonie vorstellen. Von 
den vier Chromosomen sind zwei linger, zwei kiirzer; zwei sind 
vaterlichen, zwei miitterlichen Ursprungs. Wie schon friiher hervor- 
gehoben, hat schon van Beneden gefunden, daB von den Chromo- 
somen der beiden Vorkerne in der Regel das eine langer ist als das 
andere. Da eine Oogonie ein Hermaphrodit ist, muB sie zwei lange 
und zwei kurze Chromosomen enthalten. Die im Schema rot gefarbten 
Chromosomen sollen vom vaterlichen oder mannlichen Vorkern 
stammen, die schwarz gefarbten vom miitterlichen oder weiblichen. 
Die Membran des Keimblischens ist noch vollkommen erhalten. 


Im Protoplasma sind rote und schwarze Korner gezeichnet, Mikro- 


somen nach van Beneden und Retzius oder Plasmosomen nach 
Held; die roten sollen vaterlichen, die schwarzen miitterlichen Ur- 


welche zeigen, dali das Mittelstiick des Spermatozoons nicht im Zentrum 
der Spermastrahlung liegt. Konnte nicht vielleicht der Anfang des 
Schwanzes eines Echinidenspermatozoons dem Hals plus Verbindungs 
stick eines Saugetierspermatozoons entsprechen? Dabei bleibt aber immer 
noch die Frage offen: was ist das sogenannte Mittelstiick des Sperma- 
tozoons eines Echiniden, und was hat es fiir eine Bedeutung? Die Be- 
deutung, die man ihm friher zuschrieb, hat es gewil} nicht; auch nicht 
die, die Meves vermutete. — Die Spiralhille des Verbindungsstiickes 
eines Saugetierspermatozoons entsteht bekanntlich nach Brunn und Benda 
(neuerdings durch Duesberg bestatigt) aus der Aneinanderreihung oder 
Verschmelzung kleiner protoplasmatischer Korner (Brunnscher Korner 
oder Mitochondrien von Benda). Wenn dieses Stiick bei der Befruchtung 
mit verwendet wird, so gelangen durch dasselbe bestimmt geformte Ge- 
bilde des Protoplasmas, die man mit dem allgemeinen von Arnold ge- 
brauchten Namen Plasmosomen bezeichnen kann, in das Ei. Existiert 
nun an der Schwanzwurzel eines Echinidenspermatozoons etwas, was mit 
diesen zwei Abschnitten eines Saugetierspermatozoons verglichen werden 
kann und vor allem: existiert ein Homologon des Spiralfadens des Ver- 


bindungsstiickes ? 
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sprungs sein. Damit soll keineswegs zum Ausdruck gebracht wer- 
den, daB es auBer den Chromosomen und Plasmosomen nicht noch 
andere geformte Teile im Kern und Protoplasma geben kénne, die 
fir die Befruchtung von Bedeutung sind. Eine Oogonie ist also, um 
mit van Beneden zu sprechen, ein Hermaphrodit, und zwar nicht 
bloB mit Riicksicht auf das Keimblischen, sondern auch mit Riick- 
sicht auf das Protoplasma. Die zwei langen Chromosomen sind 
einander homolog und ebenso die zwei kurzen. Vielleicht ist das 
eine der beiden langen Chromosomen — und zwar das mannliche — 
von Hause aus etwas linger als das andere. — Fig. b zeigt uns die 
Konjugation der homologen Chromosomen. Infolge derselben ent- 
halt jetzt das Keimblaschen nur zwei grobe chromatische Massen, 
von denen die eine erheblich gréBer zu sein pflegt als die andere. 
Was diese so oft behauptete und wieder bestrittene Konjugation 
oder Synapsis fiir eine Bedeutung hat, wissen wir nicht; vielleicht 
diirfen wir annehmen, daf wahrend derselben eine gegenseitige Ein- 
wirkung der homologen Chromosomen aufeinander  stattfindet. 
Jedenfalls glaube ich die Bilder, die ich beobachtet und von denen 
ich einige wenige friiher beschrieben habe, nicht anders als im 
Sinne einer Konjugation deuten zu diirfen'). Ob wahrend der Kon- 
jugation der Chromosomen auch eine Konjugation der Plasmosomen 
des Protoplasmas stattfindet, mu’ dahingestellt bleiben. — Fig. c. 
Wie schon erwahnt, trennen sich einige Zeit nach der Konjugation 
die Chromosomen wieder voneinander, so dai wieder vier Chromo- 
somen, zwei lange und zwei kurze, zu unterscheiden sind. Dieses 
Stadium ist sicher nur von sehr kurzer Dauer; nur so ist es zu ver- 
stehen, da®S man es so ungemein selten zu Gesicht bekommt. 

Um so linger dauert das nun folgende Stadium, das Stadium des 


aus vier Fadenpaaren bestehenden Fadenknauels (d). Lange und 
kurze Chromosomen haben sich der Lange nach gespalten, sind 


aber in paralleler Lage zueinander geblieben. Die zu vier Paaren 


zusammengeordneten sekundaéren Chromosomen sind ungemein in 
die Linge gewachsen, dabei aber sehr diinn geworden und zeigen 
zugleich die typische Anordnung der Chromosomen eines Mutter- 
oder Tochterknauels einer gewéhnlichen Gewebsmitose, d.h. sie 
lassen ein deutliches Polfeld erkennen. — Nun verkiirzen und ver- 
dicken sich die acht Schleifen sehr bedeutend, und aus den langen 


') Der Ausdruck Synapsis wurde zuerst von Moore gebraucht. 
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diinnen Faden mit den zahlreichen Windungen werden acht kurze, 
dicke, leicht bogenférmig gekriimmte Staébchen. Diese ordnen sich 
so zueinander, wie sonst die Tochterschleifen einer Mitose, mit 
anderen Worten, die eine Spalthalfte sieht nach dem einen, die andere 
nach dem anderen Pol der Spindel, wenn dieser Ausdruck der Kiirze 
halber hier gebraucht werden darf. Es ist dabei wichtig, daB stets 
die homologen Faden- oder Staébchenpaare eine Tetrade bilden und 
daB dabei von den mannlichen Schleifenhalften die eine nach dem 
einen, die andere nach dem anderen Pol sieht, nie aber beide mann- 
lichen (und dasselbe gilt von den weiblichen Schleifenhalften) nach 
einem und demselben Pol. Wir haben dies aus dem Verhalten eines 
haufig bei Ascaris zur Beobachtung kommenden, durch besondere 
Lange ausgezeichneten Fadenpaares geschlossen. 

Fig. f. Bei der Bildung des ersten Richtungskérperchens weichen 
nun die chromatischen Staébchen auseinander. Ins erste Richtungs- 
kérperchen treten ein langes mannliches und ein langes weibliches 
und ebenso ein kurzes mannliches und ein kurzes weibliches Stabchen 
ein. Die gleiche Kombination von Chromosomen bleibt im Ei zu- 
riick. Ei und Richtungskérperchen zeigen also jetzt denselben chro- 
matischen Bestand wie eine Oogonie: zwei einander homologe lange 
und zwei einander homologe kurze Chromosomen. Jedes Paar homo- 
loger Chromosomen stellt eine Dyade dar; das Ki enthalt also eine 
Dyade von langen und eine zweite von kurzen Stabchen. 

Nun erfolgt, wie man seit van Beneden weib und wie seither 
oft bestatigt worden ist, eine Umlagerung der Chromosomen der 
Dyaden, die aber, wie oben ausfiihrlich auseinandergesetzt wurde, 
mit einer Metakinese einer typischen Mitose absolut nichts gemein 
hat. Jede Dyade stellt sich senkrecht zur Oberflache des Eies. Und 
nun nehme ich im Gegensatz zu Boveri und den meisten Forschern, 
die uber diesen Gegenstand gearbeitet haben, an, da die Um- 
lagerung stets so erfolgt, da®B entweder alle mannlichen oder aber 
alle weiblichen Chromosomen an das zweite Richtungskérperchen 
abgegeben werden, daB also im Ei selbst entweder nur die weiblichen 
oder nur die mannlichen zuriickbleiben. Die Fig. g und h zeigen 
ein Ei, das bei der zweiten Richtungsteilung die weiblichen Chro- 
mosomen an das Richtungskérperchen abgibt, die mannlichen (roten) 
dagegen zuriickbehalt. Die Fig. i und k illustrieren den zweiten 
Fall: Es werden bei der zweiten Richtungsteilung die mannlichen 
Chromosomen abgestoBen, und im Ei bleiben lediglich die weiblichen 
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zurick. Was nun das Verhalten der Mikro- oder Plasmosomen be- 
trifft, so ist ihr Verhalten aus den Figuren ohne weiteres verstand- 
lich: die mannlichen Plasmosomen folgen stets den mannlichen Chro- 
mosomen, die weiblichen den weiblichen. Das in h abgebildete reife 
Ki ist also sowohl in Beziehung auf seine Chromosomen als in Be- 
ziehung auf seine Plasmosomen rein mannlich (rot), das in k ab- 
gebildete rein weiblich (schwarz). In ganz derselben Weise wird 
natiirlich auch die Reifung der Spermatozoen verlaufen, und wir 
werden ebenso wie zwei Arten von Eiern (man denke z. B. an 
Dinophilus) auch zwei Arten von Spermatozoen (man vergegen- 
wirtige sich namentlich die von Wilson beschriebenen Fille bei den 
Hemipteren) bekommen. Mannliche und weibliche Eier werden in 
ungefahr gleicher Zahl vorhanden sein, und das gleiche wird auch 
von den Spermatozoen gelten. 


Bekanntlich hat schon vor langer Zeit Weismann von theoreti- 


schen Gesichtspunkten aus die erste Reifungsteilung als Aquations-, 


die zweite als Reduktionsteilung bezeichnet. Die diesen Bezeich- 
nungen zugrunde liegende Hypothese ist gewif insofern richtig, als 
die erste Teilung trotz ihrer keineswegs gering anzuschlagenden 
Besonderheiten im Prinzip mit einer gewOhnlichen Mitose zu ver- 
gleichen ist, wahrend die zweite Teilung schon dadurech, daB ihr 
keine Spaltung der chromatischen Elemente vorausgeht, von einer 
solchen wesentlich abweicht. Freilich ist zu bedenken, daB die erste 
Teilung nur insofern als Aquationsteilung zu bezeichnen ist, als die 
chromatischen Elemente in Betracht kommen, dagegen sicher nicht 
mit Riicksicht auf die Teilung des Protoplasmas. Es werden zwar 
nach unserer Annahme bei der ersten Richtungsteilung (ebenso wie 
auch bet der zweiten) Mikrosomen oder Plasmosomen ausgestoBen, 
aber es bleiben doch sicher im Ei Substanzen zuriick, die wahrend 
der Wachstumsperiode des Eies im Protoplasma aus der Wechsel- 
wirkung zwischen den Substanzen des Kerns und des Protoplasmas 
entstanden sind und in streng gesetzmaBiger Beziehung zu den 
spiter nach der Befruchtung entstehenden organbildenden Sub- 
stanzen (organforming substances Conklin) stehen. Insofern diese 
Substanzen bei der Richtungsteilung im Protoplasma des Eies zu- 
riickbleiben und also nicht in das erste Richtungskérperchen ein- 
treten, ist die Teilung keine Aquationsteilung. Die erste Richtungs- 
teilung ist also nur Aquationsteilung in Beziehung auf den Kern 
und die Plasmosomen. Sie ist schon aus dem Grunde notwendig, weil 
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wahrend der Wachstumsperiode der Oocyten und ebenso der Sperma- 
tocyten, wie wihrend der Wachstumsperiode einer jeden Zelle, die 
chromatische Substanz aufs Doppelte angewachsen ist; die Reduk- 
tionsteilung dagegen ist notwendig, weil, wie mit Recht allgemein 
hervorgehoben wird, sonst die wesentlichen Bestandteile der Zelle 
eine Summation ins Ungemessene erfahren miBten. 

Ich brauche kaum zu erwahnen, da®B die von mir vorgetragene 
Hypothese der Reifung der Geschlechtszellen schon dadurch sehr 
wesentlich von derjenigen Boveris abweicht, als nach ihr nicht blo& 
die Chromosomen, sondern auch bestimmt geformte Teile des Proto- 
plasmas (Mikrosomen oder Plasmosomen) bei der Reifung eine 
wichtige Rolle spielen. AuBerdem bestehen noch andere Unter- 
schiede. Einer der wichtigsten betrifft die zweite Reifungsteilung. 
Boveris Auffassung stimmt zwar mit meiner insofern iiberein, als 
er ebenso wie ich eine Umlagerung der Chromosomen der Dyaden 
annimmt, ein Vorgang, der bekanntlich schon aus den Beobachtungen 
van Benedens zu entnehmen war und der seither oft beschrieben 
wurde; aber sie weicht insofern von ihr ab, als er es fiir unwahr- 
scheinlich halt, daB wahrend der zweiten Reifungsteilung eine rein- 
liche Scheidung der viaterlichen und miitterlichen Chromosomen, 
wie sie eigentlich auch schon van Beneden annahm, erfolgt; es sei, 
meint er, viel wahrscheinlicher, daB die verschiedensten Kombina- 
tionen der elterlichen Elemente in den einzelnen Geschlechtszellen 
verwirklicht werden (S. 75 Ergebnisse usw., 1904). Boveri hat aber 
zweierlet nicht bedacht. Erstens ist es doch immerhin méglich, daB 
wihrend der Synapsis, wenn wir auch gestehen miissen, dab uns 
ihre Bedeutung nicht naher bekannt ist, eine Einwirkung der homo- 
logen Chromosomen aufeinander stattfindet, wie dies oben erwahnt 
wurde; und zweitens scheint Boveri iibersehen zu haben, daB jedes 
Chromosom eine lange Geschichte hinter sich hat. Wir diirfen doch 
wohl nicht annehmen, daB ein ganz bestimmtes Chromosom in 
tausend und aber tausend Eiern immer genau die gleiche Zusammen- 
setzung, genau den gleichen Bau in morphologischem und chemi- 
schem Sinne hat, da®B also z. B. das lange miitterliche Chromosom 
einer Oogonie einer Ascaris in allen Eiern eines Weibchens absolut 
identisch ist. Es werden wohl individuelle Unterschiede zwischen 
den einander entsprechenden Chromosomen der einzelnen Eier vor- 
handen sein oder, um mit Fick zu sprechen, es wird sicherlich 


kleine, aber dennoch nicht unwichtige Untersehiede zwischen den 
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Individualplasmen der einander entsprechenden Chromosomen 
geben. 

Nach dem Gesagten findet bei Ascaris die Reduktion erst bei der 
zweiten Reifungsteilung statt. Ich halte es fiir durchaus méglich, 
dab dies auch sonst bei den Reifungsteilungen stets der Fall ist, 
dab es also eine sogenannte Prireduktionsteilung nicht gibt. Alle 
Angaben, die eine solehe behaupten, scheinen mir im héchsten 
Grade revisionsbediirftig zu sein. Vorginge von so prinzipieller 
Bedeutung, wie sie die Reifungsteilungen sind, kénnen zwar in un- 
wesentlichen Einzelheiten voneinander abweichen, wie wir ja in- 
dividuelle Schwankungen auch bei Ascaris keineswegs selten an- 
treffen, aber im Prinzip miissen sie immer und iiberall gleich ver- 
laufen. Das, was die Lektiire der iibergroBen Mehrzahl der Arbeiten 
iiber die Reifung der Geschlechtsprodukte so unerquicklich macht, 
ist ihre Direktionslosigkeit, der Mangel an einer klaren Fragestellung 
und das ziellose Tasten. 

Dab die hier vorgetragene Auffassung der Reifung auch sehr 
wesentlich die Auffassung der Befruchtungsvorginge beeinfluBt, 
braucht kaum erst hervorgehoben zu werden. Wohl hauptsachlich 
unter dem EinfluB der schénen Wilsonschen Chromosomenstudien 
wird jetzt oft die Ansicht vertreten, daB der geschlechtsbestimmende 
Faktor einzig und allein im Spermatozoon zu suchen sei. Ich halte 
eine solehe, ganz extreme Ansicht fiir unrichtig; sie wird, wie mir 
scheint, am sechlagendsten durch Falle widerlegt, in welchen es 
zweierlei verschiedene Eier gibt; das bekannteste Beispiel hierfir 
ist Dinophilus. Es kann wohl keinem Zweifel unterworfen werden, 
daB hier die groBen Eier immer und unter allen Umstanden Weib- 
chen, die kleinen immer Mannchen liefern miissen; vielleicht kénnen 
die groben ,,weiblichen Eier nur von weiblichen, die kleinen, mann- 
lichen nur von mannlichen Spermatozoon befruchtet werden. Jeden- 
falls werden wir, bevor wir ein bestimmtes Urteil fallen, noch weitere 
Untersuchungen abwarten miissen. Gerade die Erfahrungen in dieser 
Frage, der Frage nach den geschlechtsbestimmenden Ursachen, 
sollten uns vorsichtig machen. Oft schon schien es, als sei die Frage 


gelést oder nahezu gelést, und dann kam wieder eine gewaltige Er- 


niichterung. 

Es ware ein leichtes, zu zeigen, daB die, auf die hier vorgetragene 
Ansicht der Reifung gegriindete Hypothese der Befruchtung mit 
den Ergebnissen der sogenannten Mendelforschung in vollem Ein- 
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klang steht. Vor allem fiigen sich die Mendelschen Gesetze oder 
Mendelschen Regeln mit Leichtigkeit dieser Auffassung. Aber auch 
die ,,Presence- and Absence-theory’ und die Faktorenhypothese 
Batesons fiigen sich ohne Schwierigkeit in den Rahmen_ unserer 
Betrachtung. Wir miissen doch wohl annehmen, da®B jedes Chro- 


mosom eine mehr oder weniger grobe — vielleicht sogar eine sehr 
grobe — Zahl von Erbeinheiten reprasentiert?). Die homologen 


Chromosomen reprasentieren Komplexe artgleicher, aber individuell 
verschiedener Erbeinheiten. Die genannten Theorien nun verlangen 
die Annahme, daf eine bestimmte Erbeinheit in dem einen Chro- 
mosom enthalten ist, in seinem homologen Partner aber fehlt*). 
Es wiirde mich aber zu weit fiihren, hier. naher auf diese ungemein 


wichtigen und interessanten Fragen einzugehen. 


II. Kapitel. 


Arbeiten iiber Gregarinen. 


In den Jahren 1869 bis 1872 erschienen drei Arbeiten van Be- 
nedens iiber den Bau und die Entwicklung der Gregarinen. Ich 
méchte ihnen nicht blo® deshalb eine kurze Besprechung widmen, 
weil sie zu den Jugendarbeiten van Benedens zihlen und auf dessen 
Entwicklungsgang ein helles Licht werfen, sondern weil ich der 
Ansicht bin, daB die von van Beneden entdeckte und beschriebene 
Form sich vielleicht zur Untersuchung gewisser Details des Baues 
und der Entwicklung einzelliger Organismen besonders eignen diirfte. 
Die von van Beneden im Diinndarm des Hummers gefundene Art 
zeichnet sich nimlich durch ihre ganz auBerordentliche Grobe (sie 
kann eine Linge von 16mm erreichen) aus; van Beneden gab thr 
daher auch den Namen Gregarina gigantea. Er hob hervor, da 
dies der gréBte einzellige Organismus, ja die gréBte einfache Zelle 
sei, die bis dahin bekannt war. Seine Beobachtungen iiber die Ver- 


1) Unter einer Erbeinheit werden wir stets ein materielles oder sub- 


stantielles Teilchen zu verstehen haben. 

2) Wer einen Substanzaustausch der homologen Chromosomen wah- 
rend der Synapsis fir unwahrscheinlich halt, hat in der Annahme wech- 
selnder Dominanz der Erbeinheiten der beiden Gameten eine Még- 
lichkeit zur Erklarung oder zum Verstandnis der Mischung der elterlichen 
Charaktere in den Nachkommen. Mir selbst erscheint der letztere Er- 
klarungsversuch wahrscheinlicher als der erstere. 





—— 
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ainderungen des Kerns, namentlich iiber das Verschwinden und 
Wiederauftreten der Nucleolen, sind auch heute noch von Interesse, 
und es wiirde sich empfehlen, diese Erscheinungen mit unseren 
jetzigen Hilfsmitteln zu untersuchen und festzustellen, inwieweit 
sie von duBeren Einfliissen oder inneren Vorgangen abhangig sind. 
Vielleicht wiirde sich auch diese Form gerade durch ihre GréBe 
zu experimentellen Untersuchungen eignen. 

Van Beneden beschrieb dann auch noch encystierte Gregarinen 
aus dem Dickdarm des Hummers. 

In der zweiten Abhandlung versuchte er, die Entwicklung der 
aus den Sporen (Psorospermien) austretenden, jetzt sogenannten 
Sporozoiten bis zur Bildung der fertigen Gregarinen zu schildern. 
Wenn er sich auch der Auffassung Haeckels, daB man in den Grega- 
rinen durch Parasitismus riickgebildete Amoeben zu erblicken habe, 
nicht anschloB, so stand doch die ganze Untersuchung zweifellos 
unter dem EinfluB der Lehren Haeckels. So glaubte er z. B., dab 
die Gregarinen zuerst ein Monerenstadium durchlaufen, daB sie 
von Gymnocytoden zu Lepoeytoden werden, und da® sich dann 
in diesen zunachst ein Nucleolus und um diesen herum ein Kern 
bilde. Dieser ganze ProzeB beruhe auf einer chemischen Differen- 
zierung. 

Viel wichtiger aber als die beiden ersten Abhandlungen ist die 
dritte, die sich mit dem feineren Bau der von ihm entdeckten Gre- 
garinenart beschaftigt. Ieh hebe aus ihr hervor, daB van Beneden 
unter der Cuticula eine bis dahin iibersehene durchsichtige Schicht 
entdeckte, in der quer verlaufende Muskelfibrillen vorhanden sind, 
die van Beneden mit Recht mit den Myophanen der Infusorien ver- 
gleicht. Den Schlu8 bilden — auch heute noch zu Recht bestehende — 
allgemeine Betrachtungen iiber die Organisation dieser einzelligen 
Organismen, die trotz ihrer weitgehenden Differenzierung doch den 
Charakter einer einfachen Zelle bewahren. — Es laBt sich nicht 
leugnen, da® diese Arbeit wesentlich dazu beigetragen hat, die An- 
sicht zu befestigen, da® auch ein einzelliger Organismus nach ver- 
schiedenen Richtungen hin, den an ihn gestellten Anforderungen 


entsprechend, eine weitgehende Differenzierung erfahren kann. Zur 


Zeit, als van Beneden seine Untersuchungen veréffentlichte, war 
noch ziemlich allgemein die Ansicht verbreitet, daB ein einzelliger 
Organismus keine héheren Grade von Komplikation des Baues er- 
fahren kann. 
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Ill. Kapitel. 


Arbeiten iiber die Dicyemiden. 


Im Jahre 1876 erschien van Benedens erste Arbeit iiber die 
Dicyemiden. Die dlteren Zoologen und Anatomen erinnern sich 
noch des groBen und berechtigten Aufsehens, das diese Arbeit her- 
vorrief. Van Beneden stand damals ganz im Banne der Keimblatter- 
theorie, die zu jener Zeit, wohl hauptsachlich infolge ihrer An- 
wendung auf die Wirbellosen und der Arbeiten Haeckels und 
Ray Lankesters, die gréBten Triumphe feierte. Wheeler sprach 
spater einmal in einer Arbeit iiber die Lebensgeschichte der Di- 
cyemiden (Zool. Anz., 22. Bd., 1899) von jener Zeit geradezu als von 
den ,,days of germ-layer cult“. Van Beneden glaubte in den Di- 
cyemiden eine Tiergruppe gefunden zu haben, die zwischen den 
beiden Hauptstémmen des Tierreiches, den Protozoen und Meta- 
zoen, in der Mitte stiinde, und er nannte diese Tiergruppe oder 
diesen Tierstamm daher Mesozoen. Er charakterisierte die Meso- 
zoen als mehrzellige Tiere, deren Koérper lediglich aus Ektoderm 
und Entoderm bestehe, und bei denen es weder zur Bildung eines 
Mesoderms noch einer Leibeshéhle komme; die Entwicklung er- 
folge unter Bildung einer epibolischen Gastrula, deren Blastoporus 
sich spater schlieBe, 

Man mub, um die Arbeit richtig wiirdigen zu konnen, bedenken, 
daB zu jener Zeit keine, auch den bescheidensten Anspriichen ge- 
niigende histologische Untersuchung dieser merkwirdigen, in der 
Niere der Cephalopoden parasitierenden Tiere vorlag. Denn obwohl 
sie 10 Jahre nach ihrer Entdeckung dureh Krohn unter anderem 
von Koéiliker (1849) genauer untersucht worden waren, wuBte man 
von threm feineren Bau so gut wie nichts, und so konnte es kommen, 
daB sie noch kurz vor dem Erscheinen der Arbeit’ van Benedens 
Ray Lankester fiir durch Parasitismus degenerierte Wirmer hielt, 
ahnlich wie sie auch spéter noch von Leuckart und Claus auf ge- 
schlechtsreif gewordene Trematodenlarven zuriickzufiihren gesucht 
wurden. Es spricht fiir die auBerordentliche Genauigkeit und 
Gewissenhaftigkeit der Arbeitsweise van Benedens, dab, soweit der 


histologische Bau unserer Tiere in Frage kommt, die spateren Unter- 


suchungen Whitmans (Mitteilungen der zoologischen Station zu 
Neapel, 4. Bd., 1883), Wheelers (Zool. Anz., 22. Bd., 1889) und 
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Hartmanns (Mém. de Acad. de Belg. 1907), so interessante Details 
sie zu Tage gefoérdert haben, an den Hauptresultaten nichts oder 
nicht viel zu andern vermochten. Diese sind so allgemein bekannt, 
daB es wohl iiberfliissig ist, darauf naher einzugehen. Nur so viel 
mag erwahnt sein, daB van Beneden zeigte, daB der Kérper der 
Dieyemiden aus einer einfachen, 4uBeren Zellschicht und einer von 
dieser allseitig umschlossenen, groBen, axialen oder zentralen Zelle 
zusammengesetzt ist. Die auBere Zellenschicht faBte er als Ekto- 
derm auf und verglich sie mit dem Ektoderm der Metazoen, die 
axiale Zelle bezeichnete er als Entoderm und erblickte in’ ihr 
ein Homologon des Entoderms der Metazoen. Von dieser axialen 
Zelle zeigte er, daB sie gleichzeitig Keim- oder Eierstock (germigéne) 
und Uterus sei. In ihr lie®B er auf endogenem Wege die Keimzellen 
entstehen. Dabei war er anfangs der Ansicht, daB der Kern der 
jungen Eizelle eine neoplastische Bildung sei, d. h. daB er aus dem 
protoplasmatischen Geriistwerk der axialen Zelle hervorgehe, ohne 
Beteiligung des Kerns dieser Zelle. Spater aber, in seiner zweiten 
Arbeit iiber die Diceyemiden aus dem Jahre 1882, findet sich eine 
Stelle, die erkennen léBt, daB er selbst angefangen hatte, an der 
Richtigkeit dieser Deutung zu zweifeln. In der Beschreibung der 
Entwicklung der ,,nematogenen” Form von Conocyema heibt es 
namlich: ,,Au stade 11 et dans Pembryon respresenté Fig. 15 la 
cellule endodermique parait s’étre divisée en trois dont une se di- 
stingue des deux autres par son noyau volumineux™ (S. 206). leh 
fiihre dies deshalb an, weil gegenwirtig meist gesagt wird, erst 
Whitman habe erklart, daB es sich bei der Bildung der Keime nicht 
um eine neoplastische Entstehung der Zellkerne handle. Genauer 
wurde der ProzeB allerdings erst durch Whitman, namentlich aber 
durch Hartmann bekannt, welch letzterer durch seine Beobachtungen 


zu der Auffassung gefiihrt wurde, daB es sich dabei um eine erb- 


ungleiche oder qualitativ verschiedene Teilung der axialen Zelle 


handle, eine Auffassung, iiber deren Berechtigung man, wie mir 


scheint, geteilter Meinung sein kann!). 


1) Hartmann beschreibt eine heteropole Teilungsfigur und betont, daB 
die beiden Teilkerne verschiedener Grobe seien; letzterer Umstand wirde 
aber wohl richtiger als Zeichen von quantitativ ungleicher Teilung auf- 
gefabt werden kénnen. Ubrigens sind dariiber, sowie tiber die Frage 
nach der Bedeutung der heteropolen Spindel meiner Ansicht nach noch 


weitere Untersuchungen abzuwarten. 
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Von ganz besonderem Interesse ist es, daB van Beneden bereits 
in seiner ersten Dicyemidenarbeit — allerdings nur ganz leise — 
eine Frage streifte, iiber deren Bedeutung heute, nach 36 Jahren, 
wohl niemand mehr im Zweifel sein kann. Sie betrifft die Zahl und 
GréBe der Zellen eines Organismus von bestimmter Ent- 
wicklungshéhe. Van Beneden erwahnt, daB die Gesamtzahl der 
Zellen der Dieyemiden innerhalb einer und derselben Art wahr- 
scheinlich konstant sei®). So findet er, daB sie bei Dieyema typus 
stets 26 betrage, wovon 25 auf das Ektoderm, eine auf das Entoderm 
entfallen; von den Zellen des Ektoderms sind 8 Polarzellen, 2 Para- 
polarzellen und 15 gewéhnliche Ektodermzellen. Der gleichen 
Zellenzahl begegne man bei Dieyemina; der Unterschied bestehe nur 
darin, daB hier 9 Polarzellen und 14 gewéhnliche Ektoderm- 
zellen vorhanden sind. Aber noch mehr: Van Beneden findet, dab 
schon bei ganz jungen Exemplaren von Dicyema typus, zur Zeit, 
wo sie als wurmférmige Embryonen die Entodermzelle des Mutter- 
tieres eben erst verlassen, genau dieselbe Zellenzah! den Korper 
aufbaue, wie beim entwickelten Tiere. Die ganze weitere, gewisser- 
maBen ,,extrauterine’’ Entwicklung bestehe also ausschlieBlich in 
der progressiven VergréBerung der Zellen, die den wurmférmigen 
Embryo im Augenblick seiner Geburt zusammensetzen. Wir glauben 
heute zu der Ansicht berechtigt zu sein, daB Zellenzahl und Zellen- 
gréBe bei gegebener Organisationshéhe nicht unter ein bestimmtes 
Minimum herabsinken kénnen, undesscheint, da’ van Beneden 
in der Tat der Erste war, der auf die Konstanz dieser Fak- 
toren aufmerksam gemacht hat, wenn er auch beim damaligen 
Stande der Kenntnisse die allgemeine Bedeutung dieser Tatsache 
noch nicht erfassen konnte. 

Uber die Entwicklung der Dicyemiden konnte van Beneden trotz 
vieler Bemiihungen nicht ganz ins Klare kommen; jedoch enthalten 
seine Arbeiten auch hieriiber sehr wertvolle und fiir die spateren 
Untersuchungen wichtige Aufschliisse. Erst den Untersuchungen 
Wheelers, vor allem aber Hartmanns, war es vorbehalten, hieriiber 
Klarheit zu verbreiten. Ohne darauf naher einzugehen, will ich nur 
erwaihnen, da&S Max Hartmann in seiner ausgezeichneten, von der 
Akademie der Wissenschaften in Briissel gekroénten Preisarbeit iiber 
den Generationswechsel der Dicyemiden zu der Ansicht gekommen 


2) Vgl. die im II. Teil erwahnten interessanten Arbeiten Martinis tiber 
die Zellenzahl der Nematoden. 





pelo 


—— 
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ist, daB sich bei den Dicyemiden ein typischer primarer Generations- 
wechsel findet, d. h. ein Wechsel zwischen Agamogonie und Gamogonie, 
und zwar jener Art von Gamogonie, die Hartmann als Heterogamo- 
gonie bezeichnet und die durch die Kopulation von Heterogameten 
(Makro- und Mikrogameten oder Eiern und Spermatozoen) charakte- 
risiert ist. 

Wie steht es nun heute mit der Auffassung van Benedens, dab 
die Dicyemiden als Vertreter eines zwischen den Protozoen und 
Metazoen stehenden Tierstammes anzusehen sind? In seiner ersten 
Arbeit stellte van Beneden folgendes System der Mesozoen auf: 


| Gastraeades ( ?) : 
| Planulades (?) | 200° S 


Meésozoaires 
Dieyemides. 


In seiner zweiten Arbeit aus dem Jahre 1862, in der er zwei neue, 
mit den Dicyemiden verwandte Arten beschrieb, die er als Cono- 
cyema polymorpha und Microcyema vespa bezeichnete und zu der 
Familie der Heterocyemiden vereinigte, glaubte er folgendes System 
aufstellen zu diirfen: 
Dicvemida, mit Polkappe. Junge Wetb- 
chen wurmférmig. Laterale Warzen, zu- 
Orthonectida | weilen auch terminale Warzen. 
| Rhombozoa Heterocyemida, ohne Polkappe. Junge 
Weibchen nicht wurmférmig. Ausschliets- 
lich terminale Warzen. 


Mésozoaires 





Zu dieser zweiten Einteilung mu’ erwahnt werden, dab fast 
gleichzeitig mit van Benedens zweiter Arbeit eine ausgezeichnete 
Arbeit seines damaligen Schiilers Julin iiber die Orthonectiden er- 
schienen war, in der die Organisation und Entwicklung dieser gleich- 
falls parasitierenden Tiere weit genauer, als dies bis dahin geschehen 
war, beschrieben wurden. 

Van Beneden war der Ansicht, daB die Dicyemiden wahrend 
ihrer individuellen Entwicklung eine epibolische Gastrula durch- 
laufen, deren Entoderm aus einer einzigen Zelle bestehe, und deren 
Blastoporus sich spater schlieBe. Auf diesem Zustand bleibe das 
Tier nun auch spiter stehen. Nun hatte sich schon Metschnikoff in 
einer Arbeit iiber die Orthonectiden mit Entschiedenheit dagegen 


ausgesprochen, da man in der groBen axialen Zelle der Dicyemiden 
ein Entoderm erblicke; mit mehr Recht, meinte er, diirfe man diese 
Zelle mit dem Mesoderm der Metazoen vergleichen; sie habe nie 
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die Funktion eines Entoderms, sondern weit mehr die des Meso- 
derms. Hatschek dagegen (Lehrbuch 1888) vertrat die Auffassung, 
da die Orthonectiden und Dicyemiden als«Cnidarien anzusehen 
seien, die infolge ihres Parasitismus auf dem Planulastadium stehen- 
geblieben seien, und er nannte sie daher Planuloidea. Dieser Ansicht 
schloB sich auch Grobben in seinem Lehrbuch (Claus-Grobben) an. 
Auch Lang hielt sie fiir Coelenteraten und ordnete sie in die Klasse 
der Gastraeaden ein, eine Auffassung, die in einer gewissen Beziehung 
mit der von van Beneden in seiner ersten Arbeit vertretenen iiber- 
einstimmt, von ihr aber insofern verschieden ist, als er die Gastraeaden 
nicht als Metazoen gelten lieB. 

Im héechsten Grade interessant und fiir den heutigen Stand 
der Frage wichtig ist nun die Auffassung, zu der Hartmann 
durch seine schénen Untersuchungen’ gelangte. Wahrend die 
meisten Autoren nach van Beneden die Ansicht vertreten haben, 
da8 die Orthonectiden und Dicyemiden durch Parasitismus ver- 
eimfachte Metazoen sind, kommt die Auffassung Hartmanns im 
wesentlichen auf diejenige van Benedens hinaus. Nur ist er der 
Ansicht, daB der Keim, den van Beneden fiir eine epibolische 
Gastrula hielt, nicht als soleche, sondern als Morula zu bezeichnen 
sei, da ja die grobe axiale Zelle aussehlieBlich als ungeschlechtliches 
Fortpflanzungsorgan fungiere und man sie daher als Agametangium 
bezeichnen kénne. Wenn sie aber nicht als Entodermzelle bezeichnet 
werden diirfe, so diirfe man auch die sie umgebenden und sie ein- 
schlieBenden Zellen nicht als Ektoderm bezeichnen, sondern ein- 
fach als somatische Zellen. So faBt denn Hartmann die Orthonectiden 
und Dieyemiden zu der Gruppe der Moruloidea zusammen, die er 
fir die Reprasentanten eines primitiven, zwischen den Protozoen 
und Metazoen stehenden Tierstammes, dem er den von van Beneden 
gewahlten Namen Mesozoen gibt, betrachtet. So ist denn die Auf- 
fassung van Benedens, wenn auch in etwas modifizierter Form, 
wieder zur Geltung gelangt. 

Meiner Ansicht nach kann der Streit, ob man zwei oder drei 
Tierstimme zu unterscheiden habe, kein allzu groBes Interesse be- 
anspruchen. Vielleicht kommt es doch im wesentlichen auf das 
vleiche hinaus, ob man einen Stamm der Mesozoen fiir die Dicyemi- 
den errichtet oder ob man sie zu den Coelenteraten stellt und ihnen 
hier einen besonders tiefen Platz anweist. Jedenfalls verdient auch 


im zweiten Falle die Auffassung van Benedens volle Beachtung. 


Archiv f. mikr. Anat. Bd. 88. 10 
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IV. Kapitel. 


Arbeiten iiber die Ascidien. 


Aus einer Reihe von Angaben, die sich in verschiedenen Arbeiten 
van Benedens zerstreut finden, laBt sich mit ziemlicher Sicherheit 
feststellen, wie und wodurch van Beneden auf dieses Arbeitsfeld 
gefiihrt wurde. Im August und der ersten Halfte September 188) 
war er zusammen mit Ch. Julin in Leervik in Norwegen mit der 
Untersuchung der Entwicklung von Corella parallelogramma, einer 
einfachen Ascidie, beschaftigt. Eine der wichtigsten Tatsachen, die 
sich aus dieser Untersuchung ergaben, war die Feststellung, daB bei 
der genannten Ascidie die Furchung schon von ihrem ersten Anfang 
an eine strenge bilaterale Symmetrie zeigt. Van Beneden zog daraus 
den SchluB, daB auch schon die ungefurchte Eizelle einen bilateral 
symmetrischen Bau besitze. Wie ich nun aus einer Bemerkung in 
den friiher besprochenen ,,Recherches sur la maturation de Poeuf* 
usw. vom Jahre 1884 schlieBen zu diirfen glaube, war van Beneden 
zu dieser Untersuchung — wenigstens zum Teil — durch meine 
Arbeiten iiber Molluskenentwicklung angeregt worden. Auf S, 287 
der genannten Arbeit heiBt es namlich: ,,L’un des faits les plus 
intéressants qui ressortent de cette recherche (sc. tiber Corella), 
«est que, dés les premiéres phases de la segmentation, lon peut 
distinguer le plan meédian, Pavant et larriére, la face dorsale et la 
face ventrale de la larve et par conséquent de animal futur. Dés 
les débuts du fractionnement VPembryon présente une symétrie bi- 
laterale parfaite. Rabl et Hatschek avaient signalé déja 
antérieurement des faits du méme ordre chez d'autres 
animaux bilatéraux et tout récemment W. Roux et Rau- 
ber ont montré que chez les grenouilles aussi les axes du 
corps de Padulte se dessinent dés le début de la segmen- 
tation').° Diese Worte sind im Jahre 1883 geschrieben; ich halte 
es aus ganz bestimmten Griinden nicht fiir iiberfliissig, sie den 
heutigen Forschern ins Gedachtnis zu rufen. 

Die Untersuchungen an Corella hat van Beneden im Jahre 188} 
ausgefiihrt. Von den zitierten Arbeiten stammen meine Mollusken- 
arbeiten aus den Jahren 1876 und 1879, die Arbeit Hatscheks iiber 
Teredo aus dem Jahre 1880 und die Arbeiten Roux’ und Raubers 


') Nur hier gesperrt gedruckt. 
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aus dem Jahre 18835. Vor dem Jahre 1880, also vor dem Jahre, in 
welchem van Beneden seine Untersuchungen ausfiihrte, waren also 
nur meine Arbeiten erschienen. In meiner Arbeit iiber die Ent- 
wicklung der Malermuschel (Unio pictorum) aus dem Jahre 1876 
hatte ich, wohl als Erster, auf die Notwendigkeit hingewiesen, der 
Furchung gréBere Aufmerksamkeit zu schenken, als bis dahin ge- 
schehen war. Ganz im Gegensatz zu heute konnte man damals 

und zwar bis in die Mitte der 70er Jahre — in sonst ganz guten 
entwicklungsgeschichthichen Arbeiten iiber die Furchung die Sitze 
lesen: ,,Die Furchung bietet nichts Besonderes oder ,sie verlauft 
in der gewOdhnlichen Weise; und doch wuBte niemand, worin die 
gewohnliche Weise eigentlich bestand!). In meiner Arbeit tber 
Schneckenentwicklung (Entwicklung der Tellerschnecke) aus dem 
Jahre 1879 konnte ich zeigen, da® die auBere Korperform durch 
langere Zeit bilateral-symmetrisch ist, und daB diese Symmetrie 
erst spaiter der fir den Schneckenkorper so charakteristischen Dys- 
dipleurie Platz macht; daB® dagegen die Bedeutung der einzelnen 
Furchungskugeln, die sich allerdings nur aus der Beobachtung ihrer 
spiteren Schicksale erschlieBen laBt, schon vom Zweizellenstadium, 
also schon vom Beginn der Furchung an, eine verschiedene ist. 

Van Beneden war nun der Erste, der eine streng bilateral-sym- 
metrische Furchung untersuchte; und so wie ich aus meinen Be- 
obachtungen den SchluB gezogen hatte, daB schon im ungefurchten 
Schneckenei eine innere Asymmetrie (natirlich nur mit) Riicksicht 
auf die erste Teilungsebene) angenommen werden miisse, eine An- 
nahme, die spater durch die experimentellen Untersuchungen Cramp- 
tons an Ilyanassa und Wilsons an Dentalium bestatigt wurde, so 
schloB van Beneden, daB schon das ungefurchte Ascidienei ein 
bilateral-symmetrisch gebauter Elementarorganismus sei. Von die- 
sem Gedanken der bilateralen Symmetrie des Eies sind auch seine 
setrachtungen iiber das Ei von Ascaris megalocephala getragen. 
Erst spater, durch seine Untersuchungen iiber die feineren Vorgange 
bei der Furchung des Ascariseies, wurde er auf den Gedanken ge- 
fiihrt, nicht blo® das Ei, sondern jede Zelle des Korpers als einen 
bilateral-symmetrischen Organismus zu betrachten. Van Benedens 
Erérterungen iiber ,,Polaritét“’ — dieser Ausdruck stammt von 
van Beneden und findet sich zuerst in den Recherches vom Jahre 

1) Vgl. damit auch das im I]. Teil tiber determinierte und nicht deter- 
minierte Furchung Gesagte. 
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i884 — und bilaterale Symmetrie fiihrten mich auf den Gedanken, 
der Frage naherzutreten, ob und in welcher Weise die axialen 
Verhaltnisse der Zelle fiir die Differenzierung derselben maBgebend 
sind. So entstanden meine Untersuchungen ,,Uber die Prinzipien 
der Histologie*, iiber die ich im Jahre 1889 in Berlin vorgetragen 
und dann spater in den allgemeinen Kapiteln meiner Monographie 
Uber den Bau und die Entwicklung der Linse** (1898— 1900) berichtet 
habe. In der Tat war also van Beneden der Erste, der im 
vollen BewuBtsein der Wichtigkeit des Gegenstandes die 
Frage nach der Promorphologie der Zellein Angriffnahm?!), 
So nahmen denn die Untersuchungen iiber die Ascidien ihren An- 
fang mit einer Arbeit iiber die Furchung; aber die Arbeit erschien 
erst im Jahre 1884, nachdem schon im Jahre 1881 andere Mitteilun- 
gen uber den Bau und die Entwicklung der Ascidien vorausgegangen 
waren. Die Untersuchungen iiber Furchung und Keimblatterbildung 
muBten im Jahre 1880 abgebrochen werden, da, wie van Be- 
neden mitteilt, Mitte September in Leervik das Material plétzlich 
ausblieb. Die Larven starben, und neue Ejier wurden nicht ab- 
gesetzt. Die Untersuchungen wurden abgebrochen, bevor die Ent- 
wicklung des Mesoderms klargestellt war. Im  darauffolgenden 
Winter (1880/81) erschien nun die ,,Coelomtheorie der Briider Hert- 
wig. Van Beneden schildert eingehend die Anregung, die er von ihr 
empling, und wenn er ihr auch, wie es scheint, von Anfang an skep- 
tisch gegeniiberstand, so erkannte er doch anumwunden die auBer- 
ordentliche Bedeutung an, welche sie besitzt und besessen hat. 
Die Theorie hatte nun aber iiber die Stellung der Tunicaten 
keinen geniigenden Aufschlu8 gegeben. Zwar stellten die Briider 


1) In dem ersten Hefte seines Lehrbuches der Zoologie aus dem Jahre 
1888 hatte auch Hatschek iiber die ,,Polaritat’’ der Zellen einige Beobach- 
tungen und Betrachtungen angestellt, ohne aber den Versuch zu machen, 
den Gedanken van Benedens auf die Genese aller Gewebe anzuwenden 
und ihn folgerichtig durchzufiihren. Obwohl ich damals an derselben 
Universitat wie Hatschek tatig war, hatte ich von seinen Beobachtungen 
keine Kenntnis. Sein Lehrbuch hatte ich, wie ich leider gestehen mub, 
nicht gelesen. Spater ist von verschiedenen Seiten gesagt worden, Hatschek 
und ich hatten ungefahr gleichzeitig den Gedanken der Polaritat aus- 
yvesprochen; dazu ist nur zu bemerken, daB uns beiden van Beneden um 
reichlich vier Jahre zuvorgekommen ist. Fir mich waren damals, wie 


gesagt, einzig und allein die [deen van Benedens mabgebend, diejenigen 
Hatscheks kannte ich nicht. 
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Hertwig die Tunicaten zu den Enterocoeliern, aber dies geschah 
doch mit der gréBten Reserve (vgl. Hertwig S. 109). Van Beneden 
legte sich nun die Frage vor; Besitzen die Tunicaten ein typisches 
Mesenchym? Haben sie eine mit einem Enterocoel vergleichbare 
Leibeshoéhle? Ist ihre Muskulatur in ihrem feineren Bau mehr mit 
der der Mollusken, also der typischen Pseudocoelier im Hertwigschen 
Sinne, oder mit der der typischen Enterocoelier zu_ vergleichen? 
Zahlreiche Tatsachen schienen dafiir zu sprechen, daB die Tunicaten 
Pseudocoelier seien, und doch muBten sie nach den Untersuchungen 
Kowalevskys und v. Kupffers fiir nahe Verwandte der Wirbeltiere 
angesehen werden, die ihrerseits, wie die Entwicklung des Amphioxus 
gelehrt hatte, typische Enterocoelier sind, als welche sie schon von 
Hertwig und Balfour bezeichnet worden waren'). Es galt also in 
erster Linie die Entwicklung und weitere Differenzierung des Meso- 
derms der Ascidien zu untersuchen. So ging denn van Beneden 
im April 1881 nach Neapel, um an der zoologischen Station seine 
in Norwegen begonnenen Untersuchungen fortzusetzen. Die Schliisse, 
zu denen er dabei gelangte, verOffentlichte er am 25. Juli 1881 in 
emer kleinen im Zoologischen Anzeiger erschienenen Mitteilung. 
Im Dezember desselben und im Januar des naéchsten Jahres arbeitete 
Julin an der zoologischen Station iiber die Organisation und die 
Entwicklung einiger zusammengesetzter Ascidien und auBerdem auch 
iiber Clavelina Rissoana. Die Frucht dieser Untersuchungen waren 
zwei Abhandlungen, die Julin bald darauf in den Archives de Bio- 
logie erscheinen lie® und die beide von dem eigentiimlichen, von ihm 
als Hypophyse gedeuteten, dem Zentralnervensystem benachbarten 
Organ der Ascidien handelten. Daneben war Julin eifrig mit dem 
Sammeln und Konservieren eines iiberaus reichhaltigen und wert- 
vollen anatomischen und entwicklungsgeschichtlichen Materials be- 
schaftigt, das denn nun von 1882 an gemeinsam von van Beneden 
und Julin bearbeitet wurde. AuBerdem diente ihnen ein grobes, 
an der belgischen Kiiste im Laufe mehrerer Jahre gesammeltes 
Material zu ihren Untersuchungen. 

Auf die kleine Mitteilung im Zoologischen Anzeiger und einen 
kurzen Aufsatz desselben Inhaltes in den Comptes rendus der Akade- 
mie der Wissenschaften in Paris folgte die schon erwéhnte Arbeit 

1) Die Bezeichnungen Enterocoel und Schizocoel stammen von Huxley, 


der sie zuerst in einem Aufsatz ,,On the Classification of the animal hKing- 
dom 1875 (Qu. Journ. Mier. Se. 1875, 15. Vol.) gebraucht hatte. 
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iiber die Furchung; sodann kamen in rascher Folge eine Abhandlung 
iiber das Zentralnervensystem der Ascidien und eine weitere 
liber die postembryonale Entwicklung von Phallusia. Die Haupt- 
arbeit aber sind die ,,Recherches sur la morphologie des Tuniciers* 
aus dem Jahre 1887, wenn sie auch in allgemein morphologischer 
und biologischer Beziehung der Arbeit iiber die Furchung kaum 
gleichgestellt werden kénnen. Der letzte im Zoologischen Anzeiger 
erschienene Aufsatz iiber die Frage, ob die Tunicaten als degenerierte 
Fisehe aufzufassen sind, war durch eine Schrift A. Dohrns hervor- 
gerufen. 

Nach dieser orientierenden Ubersicht iiber Zeit und Ort der 
Kntstehung sowie iiber die Motive, die yan Beneden zu seinen Unter- 
suchungen veranlaBten, will ich genauer auf den Inhalt der einzelnen 
\rbeiten eingehen. Die erste im Zoologischen Anzeiger erschienene 
Abhandlung, die bald darauf in wértlicher Ubersetzung auch in 
den Comptes rendus erschien, tragt durchaus den Charakter einer 
vorlaufigen Mitteilung, wenn sie auch nicht als solche bezeichnet 
war. Sie ist der Hauptsache nach wortlich wieder abgedruckt in 
der Hauptarbeit iiber die Morphologie der Tunicaten aus dem Jahre 
ISS7. Weggelassen ist nur der SchluB, der u. a. vom Ursprung des 
Perikards handelt. Aber gerade hierin unterscheiden sich die de- 
finitiven Mitteilungen sehr wesentlich von den beiden vorlaufigen. 
Nach diesen soll das Perikard mesodermalen Ursprungs sein und in- 
folgedessen wird es auch als Homologon des Herzens der Wirbeltiere 
betrachtet; nach den spateren Mitteilungen aber geht es, ebenso 
wie das sogenannte Epikard, aus dem Entoderm hervor und ist 
daher, wie dort ausfiihrlich auseinandergesetzt wird, mit dem Peri- 
kard der Wirbeltiere ganz und gar nicht zu vergleichen. Die in den 
vorlaufigen Mitteilungen vertretene Auffassung wird in der Haupt- 
arbeit gar nicht mehr erwahnt. Auf die iibrigen Angaben gehe ich 
hier nicht ein, da sie, wie gesagt, in der Hauptarbeit wiederholt 
werden und daher erst spater zur Sprache kommen sollen. — Von 
ganz fundamentaler Bedeutung ist die kurze, nur 15 Seiten lange 
Arbeit iiber ,,Die Furehung und ihrer Beziehung zur Organisation 
der Larve’. Wie gesagt, wurden die Untersuchungen im Herbst 
1880 in Leervik in Norwegen begonnen und spater hauptsachlich 
an Clavelina Rissoana aus Neapel fortgesetzt. Schon die Mitteilung, 
daB sowohl bei Corella als bei Clavelina zwei verschiedene Arten 


von Eiern produziert werden, die sich durch ihre Farbe voneinander 
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unterscheiden, ist von Interesse. Bei Corella sind die einen Eier 
gelb, die anderen grau, bei Clavelina die einen purpurrot, die anderen 
gelblich. Dabei sind aber alle von einem und demselben Individuum 
produzierten Eier von derselben Farbe. --- Die wichtigste Tatsache, 
die sich aus dem Studium der Furchung von Clavelina ergeben hat, 
war, daB in allen Stadien von allemAnfang an eine deutlich 
bilaterale Symmetrie erkennbar ist; die erste Furchungs- 
ebene entspricht genau der Medianebene des erwachsenen 
Tieres. Von den zwei ersten Blastomeren enthalt die eine die Sub- 
stanz, auf deren Kosten sich die rechte Kérperhalfte bildet, die 
andere die Substanz, die zum Aufbau der linken Kérperhalfte be- 
stimmt ist. Die zweite Furehungsebene, die senkrecht auf der ersten 
steht, ist quer gerichtet; sie teilt jeae der beiden ersten Blastomeren 
in eine vordere und hintere Halfte. Die dritte Furchungsebene steht 
senkrecht auf den beiden ersten und teilt jede der vier ersten Blasto- 
meren in eine dorsale und eine ventrale Portion; die ventrale ist 
kleiner als die dorsale. Von den nunmehr vorhandenen acht Fur- 
chungskugeln sind vier rein ektedermal; es sind dies die vier ven- 
tralen Zellen; die vier anderen oder dorsalen sind dagegen gemischt: 
sie lassen unter anderem auch noch neve ektodermale Zellen hervor- 
gehen. Im Achtzellenstadium kann man also zwei vordere dorsale 
zwei hintere dorsale, zwei vordere ventrale und zwei hintere ven- 
trale Zellen unterscheiden. Die Furchung schreitet dann stets in 
der Weise weiter, daB die bilaterale Symmetrie gewahrt bleibt: 
sie wird in dieser Arbeit bis zum Gastrulastadium  beschrieben. 
Van Beneden und Julin ziehen aus ihren Beobachtungen vor allem 
den SchluB, daB schon im ungefurchten Fi zur Zeit, wo sich eben 
erst die erste karyokinetische Figur bildet, rechts und links, vorn 
und hinten und wahrscheinlich auch dorsal und ventral voneinander 
unterschieden werden kénnen, daB also die bilaterale Symmetrie, 
die die spatere Larve charakterisiert, bereits im ungefurchten Ei 
vorhanden sein muB. Die beiden Forscher heben iiberdies hervor, 
da® sich das Ektoderm in mehreren aufeinanderfolgenden St6Ben 
vom Entoderm trenne; die Trennung beginne im Achtzellenstadium 
und sei im Stadium von 44 Zellen beendigt. Sodann bilde sich zuerst 
eine Placula, wie sie damals Biitschli charakterisiert hatte, und diese 


gehe in eine Gastrula iiber. 
Zu dieser Darstellung ist zunachst folgendes zu bemerken. Die 
Arbeit van Benedens und Julins war die erste, in der an einer durch 
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ungestérte bilaterale Symmetrie (Eudipleurie im Sinne Hiaeckels) 
ausgezeichneten Form die: Furchung. von ihrem Beginn \his. zur 
valligen Sonderung der Keimblatter oder. der Organanlagen Zelle 
fir Zelle verfolgt worden war. Kurz zuvor (1879 und Nachtrag vom 
Jahre 1880) war das gleiche von mir bei einer Form geschehen, 
deren’ Symmetrie: eine charakteristische Stérung aufweist (Dys- 
dipleurie). Wie spater van Beneden auf Grund seiner Untersuchungs- 
ergebnisse annahm, daB schon im ungefurchten Ei der Ascidien die 
verschiedenen Keimsubstanzen oder, wie wir heute sagen, organ- 
bildenden Substanzen eine ganz bestimmte Lagebeziehung zuein- 
ander einhalten, so hatte ich schon zuvor fiir das Gastro podenei 
aus meinen Untersuchungen den SchluB gezogen, dab 
nicht bloB die Substanzen des Keimes, eine bestimmte 
und durehaus gesetzmibige Verteilung besitzen, son- 
dern dab diese Verteilung sehon von allem Anfang an 
eine sehr charakteristische Lage zeige. Die Untersuchungen 
iiber die Entwicklung der Ascidien, die damals vorlagen, vor allem 
die Arbeiten Kowalewskys und v. Kupffers, hatten, so prinzipiell 
wichtig sie auch sonst waren, die Furehung nicht geniigend  be- 
ricksichtigt. Es war also schon von diesem Gesichtspunkt aus die 
Arbeit van Benedens und Julins als ein groBer Fortschritt zu be- 
griiBen, 

Indessen sollte sie nieht lange unangefochten bleiben. Es ist 
ungemein lehrreich, die Geschichte dieses Gegenstandes genauer zu 
verfolgen. leh will dies schon aus dem Grunde tun, weil ich spater, 
wenn ich von der Lokalisation der Organbezirke in der Area embryo- 
nalis der Siugetiere bzw. in der Keimscheibe der Amnioten tiberhaupt 
sprechen werde, auf diesen Gegenstand zuriickkommen muh. — 
Zunachst erschien eine Arbeit O. Seeligers iiber die Entwicklung der 
sozialen Ascidien, die auBer der Furchung und Keimblatterbildung 
auch die weitere Entwicklung von Clavelina zum Gegenstand hatte; 
Seeliger hatte zur Zeit, als er die Arbeit schrieb, von den Unter- 
suchungen van Benedens und Julins keine Kenntnis. Seine Ergeb- 
nisse iiber den Verlauf der Furchung und iiber die Bedeutung der 
einzelnen Furchungszellen haben heute nur noch historisches Inter- 
esse. Zwar hatte auch er gefunden, da®B die erste Furchungsebene 
der kiinftigen Medianebene entspricht, indessen hatte er, wie spater 
Conklin zeigte, in den aufeinanderfolgenden Furchungsstadien nicht 


bloB vorn und hinten, sondern auch oben und unten und. infolge- 
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dessen auch reehts und links verwechselt, — Nicht viel gliicklicher 
war Samassa, dessen ,,Furchungssystem‘’, das sich von dem van.Be- 
nedens und Julins ebensosehr wie yon dem Seeligers unterschied, 
spater von Conklin gleichfalls als irrig .zuniickgewiesen wurde, In 
den Jahren 1895 und 1896 erschienen dann die wichtigen Unter- 
suchungen W. E. Castles iiber die erste. Entwicklung von Ciona 
intestinalis; sie waren in dem unter E. L. Marks Leitung stehender 
vergleichend-zoologischen Laboratorium zu Cambridge, U.S. A., aus- 
gefiihrt. Ebenso wie Samassa behauptete Castle, dab van Beneden 
und Julin in allen Stadien vor 44 Zellen dorsal und ventral miteinander 
verwechselt’ haben. Erst vom 44-Zellen-Stadium an hatten sie. die 
Keime richtig orientiert. Dieser Angabe trat spaiter Edwin G. Con- 
klin mit aller Entschiedenheit entgegen; er hob hervor, daB Castles 
SchluBlolgerungen hinsichtlich der Bedeutung der Furchungskugeln 
seinen eigenen ,,diametrically opposed” seien. Castle habe zwar, die 
Gastrula und die darauffolgenden Stadien richtig orientiert, da- 
gegen alle vorhergehenden mit Ausnahme des 48- und 64-Zellen- 
Stadiums falsch. Dagegen bestétigte Conklin in allen wesentlichen 
Punkten die Angaben und SchluBfolgerungen van Benedens und 
Julins. Er sagt: ,,.\Van Beneden and Julin (1884) were the first to 
undertake to relate the early stages of development of the ascidian 
egg to the later stages. Their work was in fact one.of the 
earliest and most admirable contributions to the sub- 
ject of cell-limeage'). They followed the cleavage cell by cell, 
as far as the 44 cell stage and pointed out what they supposed to 
be the relations of each of these cells to the germ-layers. They 
determined the relations of the axes of the egg and early cleavage 
stages to those of the gastrula and larva and, for the first time in 
the history of embryology, established the fact, that the principal 
axes of the larva may be identified in the unsegmented egg” (I. c. 
S. 26). Zu dem letzten Satz bemerke ich, daB ich zwar nichts iiber 
die Stellung der Hauptachsen des dysdipleuren Schneckeneies ge- 
sagt, jedoch ausdriicklich hervorgeboben hatte, da& von den beiden 
ersten Furchungszellen blo® die eine ,,Mesodermpartikel” enthalte, die 
andere nicht. Der erste aber, der sich iiber die Lage der Achsen in einem 
streng dipleuren Ei geéuBert hat, diirfte wohl Roux gewesen sein. 

Conklin stellte seine Untersuchungen hauptsachlich an Cyn- 


thia, ferner an Ciona und Molgula an. Er sagt, daB es wenige 


') Von mir gesperrt. 
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Eier gebe, die so leicht zu orientieren seien, wie die der Ascidien. 
Alle Embryonalachsen seien schon am unsegmentierten Ei deutlich 
zu unterscheiden, und man habe in jedem Stadium der Entwicklung 
zahlreiche Merkmale, an denen man die verschiedenen Pole des 
Kies mit Sicherheit erkennen kénne. Er hat mit der von ihm ge- 
wohnten und allbekannten Genauigkeit die Zellteilung bis in ein 
Stadium von 218 Zellen verfolgt. Wie wir sehen werden, sind 
seine Beobachtungen auch fiir die Deutung der Entwicklungs- 
vorginge der Wirbeltiere und ganz besonders der Amnioten von der 
allergréBten Bedeutung. 

Zum Schlusse weise ich darauf hin, daB die Arbeit van Benedens 
iiber die Furchung der Ascidien auch noch eine Reihe wichtiger An- 
gaben iiber die feineren Vorgange bei der Zellteilung erhalt, welche 
im ersten Kapitel dieser Abhandlung besprochen wurden. Alles 
in allem ist diese Arbeit trotz oder vielleicht gerade auch in An- 
betracht threr Kiirze den klassischen Schriften iiber Biologie 
zuzurechnen'). 

In demselben Jahre (1884) erschien die wichtige Arbeit van Be- 
nedens und Julins iiber das Zentralnervensystem der Ascidien. Sie 
hatte die Aufgabe, zu zeigen, daB ein wesentlicher Teil des Zentral- 
nervensystems der Ascidien bis dahin iibersehen worden war. Der- 
selbe besteht in einem Ganglienstrang, der vom Hinterende des 
Gehirns abgeht, sich iiber die ganze Linge der ,,dorsalen Raphe* 
(Dorsalfalte) erstreckt, sodann sich nach rechts wendet und plotzlich 
zwischen dem rechten und linken Lappen der Leber endigt. Wahr- 
scheinlich versorge dieser Strang den Kiemensack, den Oesophagus, 
den Magen und die Leber. Van Beneden und Julin nennen ihn da- 


1) Vgl. zu dem Vorhergehenden folgende Arbeiten: C. Rabl, Uber die 
Entwicklung der Tellerschnecke (Morph. Jahrbuch, 5. Bd., 1879); Oswald 
Seeliger, Die Entwicklungsgeschichte der sozialen Ascidien (Jen. Zeitschr. 
f. Naturwissenschaften, 18. Bd., N. F. 11. Bd., 1885); W. E. Castle, On 
the Cell-Lineage of the Ascidian Egg. Contrib. from the Zool. Laborat. 
of the Mus. of Comp. Zool. under the Direction of E. L. Mark (Proceedings 
of the American Academy of Arts and Sciences. No.5. Vol. 22. Whole 
Series Vol. 30. Boston 1895); Idem, The Early Embryology of Ciona 
intestinalis (Flemming, L.) (Bull. of the Mus. of Comp. Zool. et Harward 
College. No. 7. Vol. 27, Cambridge, Mass., U.S. A. 1896; Samassa, Arch 
f. mikr. Anat., 44. Bd., 189%; Edwin G. Conklin, The Organisation and 
Cell-Lineage of the Ascidian Egg (Journ. of the Academy of Natural 
Sciences of Philadelphia. 2. Ser., Vol. XIII, Part. 1. 1905). 
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her ,,corde ganglionnaire viscéral oder auch kurz ,,cordon viseéral’. 
Sie geben zundchst eine Beschreibung der Verhaltnisse bei den er- 
wachsenen Tieren, und zwar vor allem eine Beschreibung der Organe 
der interosculéren Region von Molgula ampulloides P. J. van Be- 
neden (besonders des von ihnen als Hypophyse gedeuteten Organs 
und des Gehirns mit dem Ganglienstrang); der zweite Teil der Arbeit 
bringt eine Beschreibung der Entwicklung des Zentralnervensystems 
der Asecidien nach den an Clavelina Rissoana angestellten Unter- 
suchungen. Van Beneden und Julin fanden, da®B das Zentralnerven- 
system der Larve von Clavelina im Héhenstadium seiner Entwick- 
lung aus drei Teilen bestehe: einem Hirnblaschen, das die Sinnes- 
organe trage; einer Visceralportion, die sich bis zur Schwanzwurzel 
erstrecke, und einer Caudalportion. Diese drei Portionen werden 
in ihrer ganzen Lange von einem Kanal durehzogen, der vorn zu 
einem Hirnventrikel, hinten zu einem Visceralventrikel erweitert 
sei. Die Frage nach der Umbildung des Zentralnervensystems der 
Larve in das des erwachsenen Tieres war durch die damals vor- 
liegenden Untersuchungen Kowalewskys und Metschnikoffs nicht 
gelost. Nach van Beneden und Julin atrophiert nun gleichzeitig mit 
der Atrophie des Schwanzes der Larve die Caudalportion ihres Zen- 
tralnervensystems vollstandig, ohne eine Spur beim erwachsenen 
Tier zu hinterlassen. Dagegen verschwinden die Hirnblaschen und 
die Visceralportion nur zum Teil, zum Teil bleiben sie erhalten. - 
Speziell geht der viscerale Ganglienstrang (cordon ganghonnaire 
viscéral) aus der Umwandlung der epithelialen Wand des Zentral- 
kanals der Visceralregion hervor: der Cordon viscéral sei also ein 
Teil des von van Beneden und Julin so genannten Myelencephalons 
der Larve (S. 46). 

Zum SechluB kommt noch ein sehr merkwiirdiger, durch seine 
Kiihnheit so echt van Benedenscher Vergleich. Van Beneden ver- 
spricht fiir die nachste Zeit eine Mitteilung iiber die Entwicklung 
des Nervensystems des Kaninchens und glaubt schon jetzt zeigen 
zu kénnen, daB das Zentralnervensystem dieses Tieres (van Beneden 
schreibt statt Zentralnervensystem ,,le myel-encéphale, womit aber 
wohl sicher Riickenmark und Gehirn gemeint sind) sich beim Be- 
ginn seiner Entwicklung, geradeso wie das der Ascidien, aus drei 
Teilen zusammensetze: einer Portio cerebralis, einer Portio visceralis 
und einer Portio medullaris; daB® ferner bei den Wirbeltieren wie bei 
den Tunicaten die Portio visceralis ,,qui devient plus tard lépen- 
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céphalon, mit dem Riickenmark aus einer gemeinsamen Anlage 
entstehe; und daB endlich bei beiden dem Stadium der Dreiteilung 
des Zentralnervensystems ein solches der Zweiteilung vorausgehe, 
in welchem die Medullarplatte sich bloB aus zwei Portionen zusammen- 
setze: einer plaque cérébrale und einer plaque myel-épencéphalique 
(5. 49). Anklinge an diese Auffassung finden sich in der Tat, wie 
wir sehen werden, in seinen spateren, zum Teil nach dem Tode 
herausgegebenen Kaninchenarbeiten; — aber es sind nur Anklinge. 

Kin langer Aufenthalt in Ostende gab van Beneden und Julin 
Gelegenheit, die postembryonale Entwicklung der Ascidien einer 
neuen, in thren Jugendstadien durch vollige Durchsichtigkeit aus- 
gezeichneten Phallusiaart zu untersuchen. Namentlich genau wurde 
von ihnen die Umwandlung des Kiemenapparates, die Bildung der 
Kiemenspalten und das Verhaltnis der Pertbranehialhohlen zur 
Kloake untersucht; auBerdem waren auch die Nierenbléschen und 
die Geschlechtsorgane, der Visceralganglienstrang und das von ihnen 
(vor allem von Julin) als Hypophyse gedeutete Organ, sowie endlich 
die Tentakel Gegenstand der Untersuchung. Wenn auch die Arbeit 
in erster Linie durch das Detail, das sie bringt, Interesse bietet, so 
streift sie doch auch an zwei Stellen Fragen von allgemeiner 
Bedeutung. Es geschieht dies dort, wo von der Entwicklung der 
Nierenblaschen und der Geschlechtsorgane die Rede ist. Van Be- 
neden und Julin fanden, daB die Anlagen dieser Organe aus ur- 
spriinglich soliden Haufen von Mesenchymzellen hervorgehen, die 
sich spater aushéhlen, wahrend ihre Zellen zu Epithelzellen ver- 
schiedener Funktion werden. Sie fiigen dieser Beobachtung dort, 
wo sie von der Entwicklung der Nierenblaschen sprechen, die Worte 
hinzu: ,,Nous trouvons ici un exemple remarquable de la formation 
Wun épithélium seerétoire aux dépens de cellules conjonctives. Loun 
de nous (se. van Beneden) a reconnu depuis longtemps (es waren seit 
dem Erscheinen der hier von van Beneden gemeinten Arbeit erst drei (!) 
Jahre verflossen; vgl. Zool. Anz. 1881), que Pébauche des organes 
genitaux est formée chez la Pérophore par un amas de cellules miga- 
trices (globules du sang), les mémes qui constituent la source aux 
dépens de laquelle se forment tous les tissus conjonctifs des bour- 


geons. Comme nous allons de voire telle est aussi l’origine de Porgane 


ovario-testiculaire (ovotestis) de la Phallusia seabroides (S. 630). 
Und weiter heiBt es in dem Kapitel iiber die Geschlechtsdriisen- 
anlage, wie schon frither (Zool. Anz. 1881) in dem Aufsatz tiber die 
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Frage, ob die Ascidien ein Coelom besitzen, daB die Hoéhle des Ge- 
schlechtsdriisenblaschens der Tunicaten ein’ Enterocoel, homolog 
dem Coelom der Wirbeltiere, darstelle, und daB das gleiche von der 
Hohle des Nierenblischens gelte. Die Gesamtheit der Renal- und 
Genitalhéhlen der Tunicaten kénne also einerseits mit der Leibes- 
héhle der Anneliden, andererseits mit derjenigen der Wirbeltiere 
verglichen werden: sie seien degenerierte und tief modifizierte Reste 
eines primitiven Enterocoels (S. 632). Es wiirde mich zu weit fiihren, 
hier auf diese Fragen naher einzugehen, nur das eine méchte ich 
betonen, da es sich bei den Anlagen der genannten Organe wohl 
sicher nicht um bereits zu Bindegewebszellen differenzierte Meso- 
dermzellen gehandelt haben kann, sondern da®, wie ich schon vor 
So Jahren fiir die Anlage der bleibenden Niere der Tellerschnecke 
vezeigt habe, indifferente Mesodermzellen den Ausgang fiir 
die Entwicklung jener Organe gebildet haben werden. Leider habe 
ich nie mit van Beneden iiber die spater so lebhaft diskutierte Frage 
nach der Eigenart oder, wie man sich auch ausgedriickt hat, nach 
der Spezifitat der Zellen und Gewebe gesprochen und weib daher 
auch nicht, wie er sich dazu verhielt. 

Wie gesagt, waren van Benedens Hauptarbeit iiber die Ascidien die 
.,Recherches sur la morphologie des Tuniciers’*. Sie bildeten zu- 
nachst eine Fortsetzung der Arbeit tiber die Furchung und Gastru- 
lation von Clavelina Rissoana. Van Beneden beginnt mit der Be- 
schreibung der Gastrula. Gerade dieser Teil seiner Untersuchungen 
ist in Anbetracht seiner Arbeiten tiber die Gastrulation der Saéuge- 
tiere von der gréBten Wichtigkeit. Wie wir sehen werden, trug van 
Beneden im Jahre 1886 auf der Naturforscherversammlung in Berlin 
eine neue Theorie der Gastrulation der Saugetiere vor, die von seiner 
im Jahre 1875 aufgestellten und noch 1880 vertretenen grundver- 
schieden war. Dieser Mitteilung, die auf wenig Versténdnis stieB, 
folgte im Jahre 1888 eine zweite, ausfiihrlichere. Auf der Anatomen- 
versammlung in Wirzburg demonstrierte er eine Reihe von Tafeln 
zur Entwicklung des Kaninchens und der Fledermaus und gab dazu 
eine kurze Erlauterung. Nun erschien die Arbeit tuber Furchung 
und Gastrulation der Ascidien im Jahre 1884, dagegen die Be- 
schreibung der weiteren Entwicklung vom Stadium der Gastrula an 
im Jahre 1887. Es darf wohl angenommen werden, daB die Unter- 
suchungen uber die Gastrulation der Ascidien nicht ohne Einflub 
auf van Benedens Ansichten iiber den Verlauf der Gastrulation bei 
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den Séugetieren waren. Van Beneden und Julin fanden, daB sich 
schon in der Gastrula der Ascidien die prospektive Be- 
deutung bestimmter Zellgruppen an gewissen Eigentiim- 
lichkeiten der Zellen erkennen lasse. So heben sich z. B. 
schon jetzt die Zellen der kiinftigen Medullarplatte, abgesehen von 
der bedeutenderen GréBe ihrer Kerne, ganz besonders durch die 
starke Farbbarkeit ihres Protoplasmas von den Zellen der kiinftigen 
Epidermis ab; und dhnliche Unterschiede bestehen zwischen den 
Zellen oder Zellgruppen des Entoderms. Durch diese Befunde wird 
man an die im Jahre 1905, also 18 Jahre spater, von Conklin mit- 
geteilten Ergebnisse seiner Untersuchungen an Cynthia erinnert. 
Conklin konnte bekanntlich im Ei einer Cynthia schon unmittelbar 
nach dem Durehschneiden der ersten Furche nicht weniger als 
sechs verschiedene Plasmaarten unterscheiden, die schon genau die- 
selben Lagebeziehungen zueinander einhalten, wie spater die Organe 
der Larve, zu denen sie als organbildende Substanzen in genetischer 
Beziehung stehen (Ektoplasma, Entoplasma, Myoplasma, Chordo- 
Neuroplasma, Chymoplasma und Caudalchymoplasma). — Die An- 
lage des Zentralnervensystems soll nach van Beneden und = Julin 
in der Gastrula von Clavelina einen King bilden; dhnliches hat 
spdter Castle behauptet; aber Conklin hat, wovon spater die Rede 
sein wird, gezeigt, daB die Angabe auf einem Irrtum beruhte. Nach 
van Beneden und Julin und ebenso nach Castle sollte dieser Ring 
vorn breiter als hinten sein und den Blastoporus einschlieBen. Sowie 
sich aus dem Ektoderm die Anlage eines Zentralnervensystems als 
etwas Besonderes heraushebe, so sei dies auch mit der gemeinsamen 
Anlage der Chorda und des Mesoderms der Fall, die aus dem Ento- 
derm entstehen. Auch sie sollen zusammen einen den Blastoporus 
umgebenden Ring bilden; und zwar bilde sich die Chorda auf Kosten 
von Entodermzellen, die vor dem Blastoporus unter der Medullar- 
platte, nahe der Mittellinie des Embryo, liegen. Auch die Beobach- 
tungen van Benedens, daB die Zellen, die die gemeinsame Anlage 
der Chorda und des Mesoderms bilden, sich vor den iibrigen Zellen 
des Entoderms durch geringere GroéBe und geringeren Deutoplasma- 
gehalt auszeichnen, ist namentlich mit Riicksicht auf die spateren 
Arbeiten Lwoffs und aller anderen, die nach Hatschek iiber die 


Gastrulation des Amphioxus gearbeitet haben, von Wichtigkeit. 
Augenscheinlich hat auch Castle unter dem EinfiuB der bekannten 


Anschauungen Lwoffs gestanden. — Was die Anlage des Mesoderms 
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in diesen friihen Stadien betrifft, so fanden sie van Beneden und 
Julin ganz dhnlich derjenigen des Amphioxus, namentlich auch 
insofern, als sich die Urdarmhéhle vorn rechts und links in zwei 
Divertikel fortsetzt. Damit glaubten sie den Nachweis  liefern 
zu kénnen, dab die Tunicaten zu den Enterocoeliern im Sinne 
der Briider Hertwig zu stellen seien. Von allen diesen Vor- 
gingen wird spater, im II. Teil, noch die Rede sein. Hier will 
ich nur hervorheben, daB Conklin bei den Ascidien Mesoderm- 
divertikel nicht sehen konnte; er sagt, er kénne zwar van Beneden 
und Julin in dieser Beziehung nicht mit Sicherheit entgegentreten, 
er kénne aber auch ihre Angaben nicht bestatigen; jedenfalls stimmen 
seine Beobachtungen mit denen Davidoffs und Castles in dieser 
Beziehung besser iiberein. — Im weiteren Verlaufe der Darstellung 
hebt van Beneden hervor, daB es anfangs bei den Ascidien keine 
medianen Organe gebe; es gebe in den jiingsten Stadien keine Zelle, 
die genau in der Medianebene lege; vielmehr liegen alle Zellen ent- 
weder rechts oder links, so wie auch schon nach dem Durchschneiden 
der ersten Furche eine rechte und eine linke Zelle oder Blastomere 
zu unterscheiden seien. Auch die anscheinend medianen Organe 
oder Organanlagen, wie das Zentralnervensystem und die Chorda, 
seien vermége thres Ursprungs ebenso als paarige Organe zu_be- 
trachten wie alle anderen Organe des Koérpers. Allerdings gehe die 
urspriingliche Symmetrie spater verloren, indem Zellen aus der einen 
Korperhalfte in die andere hiniibertreten'). Es ist klar, daB van Be- 
neden durch diese und dhnliche Betrachtungen die Concrescenz- 
theorie streift, wenn er sie auch nicht ausdriicklich erwahnt. Ja, 
es macht fast den Eindruck, als ob er, wenigstens zu jener Zeit, 
ein Anhanger dieser Theorie gewesen sei. — Da van Beneden weder 
in dieser noch in einer anderen Arbeit naéher auf diese Frage ein- 
geht, halte ich es nicht fiir nétig, meinerseits die Berechtigung der 
Conerescenztheorie hier in Diskussion zu ziehen. 

Uber die nachste Differenzierung des Mesoderms berichtet van 
Beneden, daB sich die Coelomdivertikel, die beim Amphioxus be- 
kanntlich ihren epithelialen Charakter beibehalten, bei Clavelina 
in rundliche Zellen auflésen, die sich voneinander trennen und in 


') Auf S. 283 spricht van Beneden die Vermutung oder Hypothese 
aus, daB die Faserkreuzungen im Zentralnervensystem der Wirbeltiere 
vielleicht darin ihren Grund haben kénnten, da®B Zellen von der rechten 
nach der linken Seite und umgekehrt hiniibertreten. 
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einem Blastocoel zerstreuen, wodureh sie einem Mesenchym den Ur- 
sprung geben. Dieses Blastocoel scheint van Beneden’ nicht fiir 
gleichbedeutend mit dem Huxleyschen Blastocoel oder der Fur- 
chungshéhle (v. Baerschen Héhle) gehalten zu haben; denn er sagt 
ausdriicklich — und dies geht auch aus den spdteren Untersuchungen 
Castles und Conklins hervor —, daB die Furehungshéhle bald voll- 
standig schwinde, und da® daher wohl kein genetischer Zusammen- 
hang zwischen ihr und den groBen Raumen angenommen werden 
kénne, die spater zwischen Ectoderm und Entoderm  bestehen, 
Raumen, die vom Mesenchym eingenommen werden. Ubrigens 
hatte schon lange vorher Kowalewsky gezeigt, dab sich die vorderen 
Enden der beiden Mesodermstreifen auflésen, und daB zwischen der 
duBeren Haut und dem Darm des Embryo eine groBe Hohle auf- 
trete, die Claus als ,,primare Leibeshéhle bezeichnete, worin ihm 
Seeliger spater beitrat, und in der sich die abgelésten Zellen ver- 
breiten. Diese Zellen werden, woriiber wohl kein Zweifel bestehen 
kénne, zu Bindegewebs-, Muskel- und Blutzellen. Die Stammzellen 
aller dieser Gewebsformationen haben dasselbe Aussehen: es sind 
rundliche, nicht weiter differenzierte Zellen. — Von anderen Angaben 
iiber die weitere Entwicklung des Mesoderms von Clavelina sind 
auch heute noch folgende von Interesse: Das Mesoderm von Clave- 
lina — es soll wohl heiBen das Rumpfmesoderm — erfahrt nie eine 
Trennung in einzelne Metameren, wie dies beim Amphioxus der 
Fall ist. Auch der Schwanz lasse in keinem Stadium der Entwick- 
lung eine deutliche Segmentierung erkennen, indessen diirfe doch 
geschlossen werden, daB er aus so viel Metameren zusammengesetzt 
sei, als Muskelzellen an der Seite der Chorda von vorn nach hinten 
aufeinanderfolgen. Van Beneden und Julin schlieBen dies daraus, 
daB auch beim Amphioxus jedes Segment die Lange einer Muskel- 
faser besitze. Daraus folgern die beiden Autoren, daB der Sechwanz 
von Clavelina aus mindestens achtzehn Segmenten aufgebaut sei. 
Van Beneden und Julin werfen u. a. auch die Frage auf, ob die 
geschwanzten Larven der Tunicaten und der Appendikularien einen 
segmentalen Bau besitzen. Der Sehwanz der Appendikularien setze 
sich aus zehn Segmenten zusammen (Langerhans); jedes Segment 
besitze eine Muskelplatte, zu der ein motorischer Nerv hinziehe. 
Die motorischen Nerven entsprechen ebenso vielen Spinalnerven- 


wurzeln usw. Ganz ahnlich wie die Appendikularien verhalten sich 


in Beziehung auf die Nerven und Muskeln die Larven der Ascidien 
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(v. Kupffer). Die beiden Autoren wenden sich dann sehr scharf 
gegen die Hypothese Seeligers, nach der der Schwanz der Appendi- 
kularien und Ascidienlarven bloB ein einziges Segment reprasen- 
tiere, der iibrige Kérper dagegen zwei, namlich ein Kopf- und ein 
Rumpfsegment. 

Das nun folgende Kapitel handelt von der Entwicklung und 
dem Bau des Herzens, des Perikards und des sogenannten Epikar- 
dialrohres. Es ist besonders deshalb von Wichtigkeit, weil es die 
Frage nach der sogenannten Spezifitét der Keimblatter, die bald 
darauf in den Mittelpumkt der Diskussion trat, beriihrt. Freilich hat 
van Beneden gerade diese Seite der Frage nicht besonders betont, 
und so sind denn auch seine Beobachtungen an den Embryologen 
so ziemlich spurlos voriibergegangen. Van Beneden und Julin 
schildern zunachst die Entwicklung der genannten Organe bei der 
Larve und Knospe und beschreiben sodann den Bau des Herzens 
des erwachsenen Tieres. Aus der Darstellung der Entwicklung dieser 
(irgane bei der Larve hebe ich nur folgendes hervor: Herz, Perikard 
und sogenanntes Epikard, das, nebenbei bemerkt, mit dem Epikard 
der Wirbeltiere gar nichts zu tun hat, gehen aus einer gemeinsamen 
\Anlage hervor und leiten sich vom Entoderm des hinteren 
Endes des Kiemensackes ab. Die erste Anlage wird von zwei 
soliden, rechts und links gelegenen Zellstrangen gebildet, die van 
Beneden und Julin als Cylindres procardiques bezeichnen. Die- 
selben héhlen sich spater aus und verschmelzen miteinander. Aus 
dieser gemeinsamen Anlage gehe der sogenannte Epikardialschlauch 
hervor, der vorn und hinten in zwei Schenkel geteilt sei und mit 
dem Kiemensack in Verbindung bleibe, ferner das Perikard und 
drittens durch Einfaltung der dorsalen Wand des Perikards das 
Herz. Epikard und Perikard trennen sich spaéter voneinander. Das 
Epikard dringe in die Stolonen ein und spiele bei der Knospung eine 
wichtige Rolle. Im Anschlu8 an diese Beschreibung stellen van Be- 
neden und Julin eingehende Betrachtungen iiber die Homologie des Her- 
zens und des Perikards der Tunicaten mit den gleichnamigen Organen 
der Wirbeltiere an; schon die paarige Anlage sei in dieser Hinsicht be- 
deutungsvoll, sowie andererseits auch insofern, als sie zeige, dab 
ebenso wie die anderen scheinbar unpaaren Organe, wie das Zen- 
tralnervensystem und die Chorda, auch das Herz und Perikard ur- 
spriinglich paarig angelegt werden. Spater, in den allgemeinen Be- 
trachtungen, fiihren van Beneden und Julin aus, daB das Herz der Tuni- 
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eaten nicht mit dem der Wirbeltiere homolog sein kénne; es entwickle 
sich bei den Urochordaten auf Kosten eines ganz anderen Organes 
und in ganz anderer Weise wie bei den Wirbeltieren. Van Beneden 
und Julin schlieBen weiter, daB die gemeinsamen Vorfahren der 
Tunicaten und Wirbeltiere noch kein Herz besessen haben kénnen, 
und daB dieses sich in beiden Stémmen selbstandig und auf verschie- 
dene Weise entwickelt habe. Dem Herzen der Tunicaten fehle vor 
allem das Endothel, das fiir das Herz der Wirbeltiere, ebenso wie 
fir deren GefaBe, so charakteristisch und wesentlich sei. AuBer- 
dem entwickeln sich bei den Tunicaten Herzwand (Myo- und Epi- 


kard, die beide zusammen eine einzige Zellsehicht, ein Muskel- 


epithel, darstellen) und Perikard aus dem Entoderm, bei den 


Wirbeltieren aber sicher aus dem Mesoderm. Das seien so funda- 
mentale Unterschiede, daB man unmdglich eine Homologie beider 
Bildungen (bei den Tunicaten und den Wirbeltieren) annehmen 
konne. 

Von diesen Beobachtungen und Betrachtungen interessieren wohl 
heute in erster Linie diejenigen, dab ein echtes Muskelepithel 
ausdem Entoderm entstehe. Man erinnert sich noch des groBen 
\ufsehens, das seinerzeit die Angabe hervorrief, das der Sphincter 
pupillae aus der sekundaren Augenblase, also in letzter Linie aus 
dem Ektoderm entstehe. Man war so sehr daran gewoéhnt, alle und 
jede Muskulatur aus dem mittleren Keimblatte hervorgehen zu 
lassen, dab man lieber an einen Beobachtungsfehler glauben, als 
die liebgewordene Ansicht aufgeben wollte. Freilich hatte schon 
vor langer Zeit’ Koélliker die Vermutung ausgesprochen, dab die 
Muskelzellen der groBen SchweiBdriisen der Achselhéhle vielleicht 
aus dem Ektoderm hervorgehen. Aber diese Vermutung war wohl 
den meisten Embryologen unbekannt geblieben; jedenfalls hatten 
sie auf die Ansichten iiber die Spezifitat der Keimblatter gar keinen 
KinfluB. Heute hat man sich beruhigt und hat mit Recht die An- 
sicht, daB einzig und allein das Mesoderm Muskulatur hervorgehen 
lassen kénne, fallen gelassen. Durch van Beneden wissen wir nun, 
da® auch aus dem Entoderm Muskulatur entstehen kann. — Inter- 
essant und fiir die Polaritét und damit zugleich fiir die 
Promorphologie der Zelle wiehtig ist dabei, daB tiberall, 
mag die Muskulatur aus was immer fiir einem Keimblatte 
entstehen, zuerst ein Muskelepithel auftritt, und dab 


die Muskelfibrillen stets an der basalen, nie an der freien 








Uber Edouard van Beneden usw 163 


Seite der Zelle zur Ausbildung kommen!). Zwei Jahre spater 
habe ich gezeigt, da® das primitive Ektokard der Selachier, aus dem 
spater Epikard und Myokard entstehen, zunichst ein echtes Muskel- 
epithel entstehen laBt, und daB dabei die Muskelfibrillen an der der Peri- 
kardialhéhle abgewendeten, also basalen Seite zur Ausbildung kommen. 

In dem Wapitel tber die Weiterentwicklung des Darmkanals 
von Clavelina wird bemerkt, da® der Schwanzdarm der Larve und 
die ihn aufbauenden Zellen ihren epithelialen Charakter verlieren 
und, wie van Beneden und Julin glauben, zu Blutkérperchen werden. 
Letztere Frage halte ich durch die vorliegenden Untersuchungen 
nicht fiir gelést. Meiner Erfahrung nach gehért es zu den sehwie- 
rigsten Aufgaben einer entwicklungsgeschichtlichen Untersuchung, 
festzustellen, wie ein Organ sehwindet und was aus seinen Zellen 
wird. Diese Frage ist meistens viel schwieriger zu lésen als die Frage 
nach seinem Ursprung. 

Im allgemeinen Teil kommen die beiden Autoren nochmals auf 
den Sehwund des Sehwanzdarmes zuriick. Sie meinen, dab der 
Schwanz der Ascidienlarven dem gréBten Teil des Rumpfes der 
Amphioxuslarven homolog sei, da’ er aber sekundar zu einem Be- 
wegungsorgan reduziert worden sei. Der Koérper der entwiekelten 
Ascidien diirfe nur dem ersten Segmente des Amphioxus verglichen 
werden. Mit der Umbildung der gréBeren hinteren Hialfte des WKor- 
pers zu einem Bewegungsorgan sei natiirlich auch der Darm_ ge- 
schwunden. Es sei nicht unwahrscheinlich, dali der urspriingliche 
After bei den gemeinsamen Stammformen der Tunicaten und Ce- 
phalochordaten am Ende des Rumpfes gelegen habe, und dab das 
Medullarrohr und der Darm zusammen im Niveau dieser Offnung 
ausmiindeten. Die Bildung des Canalis neurentericus fiel nun mit 
dem sekundiren VerschluB dieses primordialen Afters und dem Auf- 


treten eines neuen Afters zusammen?). Sodann wird noch die Frage 


1) Bei den entodermalen Muskelepithelien der Ascidien handelt es 
sich stets um eine einfache Lage quergestreifter Fibrillen. Van Beneden 
und Julin betonen, daB dieses Muskelepithel als eines der schénsten Bei- 
spiele eines solchen gelten kénne. 

2) Wenn ich nicht irre, hat Kowalewsky einmal die Ansicht aus- 
yesprochen, der Canalis neurentericus weise darauf hin, dab die Vorfahren 
der Chordaten einen U-formigen Darm_ besessen haben, dessen einer 
Schenkel in weiterer Folge zum Zentralnervensystem, dessen anderer 
zum bleibenden Darmrohr geworden sei. Solche Spriinge vermag nur 
eine ungeziigelte phylogenetische Spekulation zu machen. 


_ 











164 Carl Rabl. 


aufgeworfen, wie bei den Tunicaten der neue After entstehen konnte. 
Eigentiimlicherweise bringen van Beneden und Julin mit dieser Frage 
die sogenannte kolbenférmige Driise des Amphioxus in Zusammen- 
hang, deren Entwicklung von Hatschek beschrieben worden war. 
Sie glauben, daB die Bildungsstatte der anfangs blind geschlossenen 
Darmanlage von Clavelina genau dem Ort entspreche, an der die 
kolbenférmige Driise des Amphioxus entstehe, und sind daher der 
Ansicht, da® dadurch die Homologie dieser beiden Bildungen nicht 
unwahrscheinlich werde'). Ich fiihre alles dies an, weil es iiberaus 
charakteristisch fiir die ganze Denkart van Benedens ist. Das 
vleiche gilt auch von den Betrachtungen iiber den Bau und die 
Entwicklung der Geschlechtsorgane. Schon friiher, in den Jahren 
IS81 und 1884, hatten sich beide Forscher, wenn auch nur kurz, 
iiber diesen Gegenstand geduBert. Sie fanden, da sowohl die Ge- 
schlechtsdriisen (Hoden und Ovarium), als auch deren Ausfiih- 
rungsginge aus einer und derselben gemeinsamen Anlage hervor- 
gehen, die sicher mesodermalen Ursprunges sei und aus Zellen be- 
stehe, von denen es heiBt: ,,Ces cellules sont identiques aux globules 
sanguins, qui remplissent les espaces vasculaires voisins (S. 331). 
Spater (S.337) wird dann weiter die Ansicht ausgesprochen, daB die 
Zellen, aus denen sich die erste Anlage der Geschlechtsorgane auf- 
baue, durch den Blutstrom an ihren Bestimmungsort gefiihrt werden! 
Meiner Ansicht nach gehen die Autoren hierin entschieden viel zu weit. 
Wie ich aus den Zeichnungen, dann aber auch aus allgemeinen 
Griinden schlieBe, kann es nicht zweifelhaft sein, daB es sich hier 
bloB um eine entfernte Ahnlichkeit der Zellen mit Blutkérperchen 
handelt. Es wire richtiger gewesen, wenn die Autoren gesagt hatten, 
die Anlage der Geschlechtsorgane gehe aus Zellen hervor, die einen 
indifferenten Charakter besitzen, aber in ihrem Aussehen an Blut- 
kérperchen erinnern. Aus der Tatsache, daB® die Eier, wenn sie reif 
sind, bei den Ascidien in den Oviduct gelangen, wahrend sie bei den 
Wirbeltieren in die Leibeshéhle kommen, schlieBen die Autoren, 
daB sich bei den Ascidien der Oviduct zum Ovarium so verhalte, 
wie bei den Wirbeltieren die Leibeshéhle zum Ovarium. 

Den SchluB des Kapitels iiber die Geschlechtsorgane bildet eine 
Beschreibung der Oogenese von Clavelina. Auch da kommen van 
Beneden und Julin wieder auf die Frage nach der Homologie der 


1) Auf S. 391 wird die Amphioxuslarve in einer nicht naher bezeich- 
neten Weise in phylogenetische Beziehung zu den Anneliden gebracht! 
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Héhle des Ovariums und des Oviductes mit der Peritonealhéhle 
der Wirbeltiere zuriick. Uberdies halten sie es fiir sehr wahrschein- 
lich, daB man das Ovarium der Ascidien, das bei Clavelina zwei 
Halften erkennen lasse, fiir ein paariges Organ zu halten habe, 
daB also mit anderen Worten eigentlich ein rechtes und ein linkes 
Ovarium bestehe, wie bei den Wirbeltieren, und da, wie bei diesen 
die reifen Eier in die Leibeshéhle gelangen, sie bei den Ascidien 
in die Héhle des Ovarium fallen. Dies spreche zugunsten der Hy- 
pothese, dal die Héhlen des Ovariums und des Oviductes eigentlich 
Teile eines Enterocoels seien. SchlieBlich verbreiten sich die Autoren 
sehr eingehend iiber die Hiillen des Eies und suchen nachzuweisen, 
daB sie simtlich follikuléren Ursprungs seien; sie bestatigen dabei 
im wesentlichen die Angaben Kowalewskys. 

In den allgemeinen Betrachtungen iiber die Geschlechtsorgane 
setzen die Autoren ausfiihrlich auseinander, wie sie sich die Proto- 
chordaten, d. h. die gemeinsamen Vorfahren der Urochordaten 
(Tunicaten), Cephalochordaten (Amphioxus) und Wirbeltiere orga- 
nisiert denken. Wenn man von der Chorda absehe, so naherten 
sich diese Protochordaten sehr den heutigen Archanneliden, beson- 
ders den Protodriliden (S. 418), deren Entwicklung namentlich 
durch die Untersuchungen Hatscheks tiber Polygordius bekannt ge- 
worden war. Van Beneden und Julin suchen dann zu zeigen, wie 
sich aus solehen Archanneliden die Protochordaten entwickeln 
konnten. Selbst die Lage des Mundes zum Zentralnervensystems biete 
keine besonderen Schwierigkeiten! Man brauche nur anzunehmen, 
daB der Mund zu einer Zeit, zu der das Zentralnervensystem noch 


aus zwei getrennten Halften, einer rechten und einer linken, bestand, 


zwischen diesen zwei Halften nach vorn gewandert sei, und dab 
sich erst dann hinter ihm die beiden Halften miteinander verbanden! 
Auch die Ableitung der Chorda aus einer bei jenen Archanneliden 
aufgetretenen Darmrinne mache keine Schwierigkeiten. So kénnten 
also die Chordaten und Anneliden zwei Aste eines und desselben 
Stammes sein'), Es sei sehr wahrscheinlich, daB bei den Proto- 
chordaten, wie bei den Anneliden, die Coelomdivertikel die Quelle 
oder Ursprungsstatte (source) der Geschlechtsprodukte gewesen seien ; 
und zwar misse man die Geschlechtshéhlen (Cavités sexuelles) 

1) Spater hat van Beneden ganz andere Ansichten tiber den Ursprung 


der Wirbeltiere und iiberhaupt der Chordonier geauBert. Vgl. dariiber 
das V. Kapitel. 
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oder die Hohlen der Gesehlechtsorgane in ihrer Gesamtheit als 
Homologa des Enterocoels des ersten Rumpfsegments der Proto- 
chordaten und des Amphioxus ansehen; sie wiirden demnach den 
letzten Rest des Enterocoels der Vorfahren darstellen (S. 422). Das 
gleiche gelte von den Hoéhlen der Nierenblaschen. Den etwaigen 
Kinwand, dab weder die Geschlechtshéhlen noch die Nierenhéhlen 
(weder die Héhlen der Geschlechtsorgane, noch die der Nierenblas- 
chen) als Divertikel des Darms entstehen, suchen van Beneden und 
Julin in dem Kapitel iiber die Kérperhéhlen der Tunicaten zu ent- 
kraften. Sie heben hervor, da eines der Hauptresultate ihrer Arbeit 
der Nachweis der morphologischen Identitaét des Mesoderms der 
Ascidien und der Cephalochordaten sei. Und nun werden die ein- 
zelnen Héhlen der Tunicaten, abgesehen von der Héhle des Ver- 
dauungstraktes, der Reihe nach durchgenommen: die Peribran- 
chialhéhlen und der Kloakenraum, die Perikardialhéhle und die 
des Epikards, die Herzhéhle und die GefaBraume, die Hohlen der 
Geschlechtsorgane und der Nierenblaschen und endlich die groBen 
Hohlen gewisser Phallusiaarten und spezicll von Ciona, Die Peri- 
branchialhéhlen seien den Kiemengingen oder Kiemenkanalen der 
Appendikularien homolog; sie stellen ein paar Kiemenspalten dar, 
die zu weiten Hohlen umgewandelt seien. Bei den Appendikularien 
Offnen sie sich direkt nach auBen: bei den anderen Tunicaten miinden 
sie in eine mediodorsale Depression der Kérperoberflache, die Kloake, 
ein, Perikard und Epikard entstehen als Divertikel des Kiemen- 
darms; sie haben weder beim Amphioxus noch bei den Wirbel- 
tieren ein Homologon. Das Perikard der Tunieaten sei dem Peri- 
kard der Wirbeltiere nicht homolog, und auch das Herz der Tuni- 
caten sei, wie bereits oben erwaihnt wurde, eine vom Herzen der 
Wirbeltiere anatomisch total verschiedene Bildung. Myokard und 
Kpikard haben blo® ihre Analoga, nicht aber ihre Homologa bei 
den Wirbeltieren. Es sei auBerordentlich wahrscheinlich, daB die 
Blutkérperchen, ebenso wie die Bindegewebszellen, aus Coelom- 
epithelien hervorgehen (S. 427). Vorn lésen sich aus den Mesoderm- 
streifen, nachdem die Héhlen der Divertikel geschwunden  seien 
und das Mesoderm eine solide Beschaffenheit angenommen habe, 
Zellen ab, die ein Mesenchym liefern. Van Beneden schlagt nun 
vor, zwischen primirem und sekundéirem Mesenchym zu 


unterscheiden. Bei den Ascidien sei ein sekundéres Mesenchym vor- 


handen, das aus der Umwandlung von Coelomdivertikeln, die ur- 





Uber Edouard van Beneden usw. 167 


spriinglich mit einem Enterocoel versehen gewesen seien, hervor- 
gegangen sei. Daraus gehe aber zugleich hervor, dab der Unter- 
scheidung der Briider Hertwig zwischen Mesoblast und Mesenchym 
keinerlei prinzipielle Bedeutung zukomme. Bei den Hydromedusen 
und Actinien dagegen sei ein primaéres Mesenchym vorhanden, 
d. h. ein Mesenchym, das nicht aus einem Mesoblast den Ursprung 


nimmt. Wenn nun bei den Ascidien ein Mesenchym aus der Um- 


wandlung eines Mesoblasts entstehe, so kénne andererseits das 


Mesenchym der Mollusken, Bryozoen oder Plathelminthen  mor- 
phologisch einem Mesoblast 4quivalent sein usw. (S. 428). Van Be- 
neden und Julin sprechen sich daher sehr entschieden gegen die 
Folgerungen der Coelomtheorie aus, sowie gegen die Einteilung der 
Bilaterien in Pseudocoelier und Enterocoelier. Dazu bemerke ich, 
daB die Briider Hertwig spater selbst nicht mehr so streng zwischen 
Mesenchym und Mesoblast unterschieden haben, wenigstens nicht 
in dem urspriinglichen Sinne, und daB sie z. B. die Wirbeltiere so- 
wohl einen Mesoblast als ein Mesenchym besitzen lassen, wahrend 
nach der urspriinglichen, strengeren Auffassung die Wirbeltiere durch 
den Besitz eines Mesoblasts, die Mollusken und andere durch den 
eines Mesenchyms charakterisiert sein sollten'), Van Beneden und 
Julin suchen dann zu zeigen, wie sich waihrend der phylogenetischen 
Entwicklung das Enterocoel zu den Hoéhlen der Geschlechtsorgane 
und Nierenblaschen entwickelt habe. — In einem der SchluBkapitel 
wird die Frage eingehend erértert, ob die Tunicaten und der Amphi- 
oxus als degenerierte Fische zu betrachten seien. Die Ausfiihrungen 
wenden sich gegen Dohrn?). Den SchluB bilden einige Bemerkungen 
iiber die Stellung der Tunicaten im System, die im wesentlichen nur 


das friiher Gesagte wiederholen. 


') Bei Ciona liegen nach v. Kupffer der Darmkanal, der Perikardial- 
sack und die Geschlechtsorgane in einer groBen Héhle, die er als Leibes- 
hohle bezeichnet hat. Diese Héhle sei von den Peribranchialhéhlen durch 
ein membrandses Septum getrennt. An der ventralen Seite dieses Sep- 
tums befinde sich eine kleine Offmung, die die Leibeshéhle mit den Peri- 
branchialhéhlen in Verbindung setze. Van Beneden und Julin nennen 
diese groBe Hohle v. Kupffers Perivisceralraum und halten es fir wahr- 
scheinlich, daB sie aus einer Erweiterung des Epikards entstehe; dabei 
stellen sie allerdings die betreffende Angabe v. Kupffers in Frage. 

2) Van Beneden und Julin fihren als Beweise gegen Dohrns Ansichten 
zunachst die Entwicklung des Herzens an, sodann die Entwicklung des 
Kiemenapparates. Sie wenden sich ferner gegen die Ansicht, dab die 
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V. Kapitel. 


Arbeiten iiber die Entwicklung der Saugetiere. 


Die erste Arbeit van Benedens iiber die Entwicklung der Sauge- 
tiere stammt aus dem Jahre 1875; in ihrem ersten Teile handelt 
sie von der Reifung des Eies und der Befruchtung, und iiber diesen 
wurde bereits im ersten Kapitel dieser Abhandlung gesprochen. 
Der zweite Teil handelt von den ersten Phasen der Embryonal- 
entwicklung der Séugetiere nach Untersuchungen am Kaninchen. 
Waren schon die Untersuchungen van Benedens iiber die Befruech- 
tung von groBer Bedeutung, so waren es nicht minder die sich daran 
anschlieBenden tiber die Furchung und Keimblatterbildung. Es ge- 
lang ihm, die Furechung sehr viel genauer zu verfolgen, als dies bis 
dahin geschehen war. Er konnte zeigen, daB fast immer schon die 
zwei ersten Furchungszellen von verschiedener GréBe sind, und er 
glaubte sich zu der Annahme berechtigt, daB im weiteren Verlauf 
der Entwicklung die eine, gréBere und hellere, ausschlieBlich die 
Zellen des Ektoderms, die andere, kleinere und dunklere, ausschlieb- 
lich die Zellen des Entoderms liefere. Er nannte daher jene globe 
ectodermique, diese globe entodermique. Bekanntlich hat sich diese 
Auffassung spater als irrig erwiesen und wurde von van Beneden 
selbst aufgegeben. Sodann beschrieb er noch die weiteren Teilungen 
in 4, 8, 12, 16, 24, 32, 64 und 96 Zellen. Schon im Stadium von 


16 Zellen bilden die ,,Ektodermzellen’ eine Kalotte iiber den .,En- 
i 


todermzellen’, und noch deutlicher sei dies im Stadium von 32 und 
mehr Zellen der Fall. So komme es durch Epibolie zur Bildung 
einer Art Gastrula, die van Beneden mit dem Namen Metaga- 
strula bezeichnete und die sich von einer typischen Archigastrula, 


wie sie der Amphioxus zeige, nur dadurch unterscheide, da® sie 


Schilddriise der Wirbeltiere und die Hypobranchialrinne des Amphioxus 
und der Tunicaten aus einer Kiemenspalte hervorgegangen seien, und dab 
der Hyoidbogen eine ,,Doppelnatur™ besitze. In Beziehung auf die Frage 
nach der Homologie der Hypobranchialrinne und der Schilddrise stellen 
sie sich der Hauptsache nach auf den Standpunkt, der durch die Unter- 
suchungen W. Millers begriindet war und der, mit wenigen Ausnahmen, 
damals von allen Morphologen vertreten wurde. Wie damals allgemein, 
waren auch van Beneden und Julin der Ansicht, daB die Schilddriise der 
héheren Wirbeltiere ein rudimentares Organ sei, eine Ansicht, die be- 


kanntlich lingst aufgegeben ist. 
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keine Héhle besitze. Die vermeintlichen ,,Entodermzellen bilden 
vielmehr eine solide Zellmasse, die an einer Stelle die Oberflache 
des Keimes erreiche. In dieser von ,,Ektodermzellen* freien Stelle 
erblickte van Beneden das Homologon des Blastoporus (Ray Lan- 
kesters) oder Urmundes (Haeckels); demgemaB verglich er auch die 
in diesem ,,Blastoporus gelegene ,,entodermale* Zellmasse mit dem 
Eckerschen Dotterpfropf der Amphibien. Von dieser Auffassung 
kam van Beneden spater, wie noch gezeigt werden wird, vollkommen 
zuriick,. 

Des weiteren schilderte er die Fortentwicklung der Meta- 
gastrula zur Vesicula blastodermica, die gegen Ende des dritten 
Tages nach der Befruchtung beginne. Der Blastoporus  schliebe 
sich, indem die ,,Ektodermzellem iiber ihn hinwegwachsen; die 
..Entodermzellen bleiben aber an dieser Stelle stets fest dem ,,Ek- 
toderm* angelagert, wahrend sich sonst iiberall eine spaltformige, 
sich rasch vergréBernde Héhle bilde, die aber weder mit der Fur- 
chungshéhle noch mit der Héhle des Urdarms anderer Tierformen 
zu vergleichen sei. Allmahlich nehme die ,,Entodermzellenmasse* 
die Form einer Linse an, und ihre Zellen breiten sich an der Innen- 
flache des ,,Ektoderms zu einer kleinen Scheibe aus. Diese Stelle 
der Vesicula blastodermica bezeichnete van Beneden als Gastro- 
disque. Die unmittelbar unter dem ,,Ektoderm* liegenden Zellen 
des Gastrodisks sollen dann zum Ausgangspunkt fiir die Bildung 
des mittleren Keimblattes werden. Sie sollen ihre urspriingliche in- 
differente Beschaffenheit beibehalten, wahrend sich die tieferen, die 
Hohle direkt begrenzenden Zellen zu sehr diinnen Platten umbilden. 
Diese aus Plattenzellen bestehende Schicht werde zum inneren Keim- 
blatte. So differenziere sich also das primitive ,,Entoderm™ in der 
Mitte des Gastrodisks zum mittleren und inneren Keimblatte. So- 
dann beschreibt van Beneden noch das weitere Wachstum der Vesi- 


cula blastodermica und die damit einhergehende Ausbreitung des 


Gastrodisks. Als Area embryonalis endlich bezeichnet er ausschlieB- 


lich die dreischichtige Region des Blastoderms. — Abbildungen sind 
dieser Abhandlung nicht beigegeben, sowie sie denn tiberhaupt nur 
als ,,Communication préliminaire aufgefaBt sein wollte. Von den 
in ihr vorgetragenen Ansichten wird spater die Rede sein. (Wie 
van Beneden spater [1884 Annexes foetales] mitteilte, hat er das 
Manuskript am 4. Dezember 1875 der Akademie tbergeben.  Er- 
schienen ist die Arbeit im Bulletin des Monats Dezember 1875.) 
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Die im Jahre 1880 zusammen mit Julin  veréffentlichten 
Recherches sur la structure de lovaire etc. waren gleichfalls eine 
vorlaufige Mitteilung; ihr Inhalt ist wortlich gleichlautend in den 
zwei ausfiihrlichen Mitteilungen iiber denselben Gegenstand enthal- 
ten, mit dem einzigen Unterschied, daB in der vorlaufigen Mitteilung 
vieles aus diesen weggelassen war. Von den ausfiihrlichen Mittei- 
lungen wird gleich weiter unten die Rede sein. Zunachst sollen die 
., Recherches sur lembryologie des Mammiféres. La formation des 
feuillets chez le Lapin“ aus dem Jahre 1880 besprochen werden. 
In die Zeit zwischen dem Erscheinen der vorlaufigen Mitteilung 
(1875) und dieser Arbeit fiel die schwere Erkrankung van Benedens, 
die der Sturz vom Eiger zur Folge hatte. Das Bulletin der belgischen 
Akademie, in dem die vorlaufige Mitteilung erschienen war, wurde, 
wie gesagt, im Dezember 1875 ausgegeben. In demselben Monat, 
und zwar am 3. Dezember 1875, hielt Rauber in Leipzig seinen 
spiter so bekannt gewordenen Vortrag iiber die erste Entwicklung 
des Kaninchens!). Der Publikation war eine Tafel mit Abbildungen 
beigegeben, wahrend der Mitteilung van Benedens solche fehlten. 
leh muB auf diese Arbeit Raubers schon deshalb genauer Riicksicht 
nehmen, weil spater van Beneden die Prioritét der Entdeckung der 
sogenannten ,,Rauberschen Deecksehicht fiir sich in Anspruch ge- 
nommen hat. Rauber bespricht zunachst die Entwicklung des Ka- 
ninchens vom Auftreten des Cystocoels (= Blastocoels, s. u.), das 
er als Furchungshohle bezeichnet, bis zur Bildung der Primitivrinne. 
Spater, bei der Beschreibung von Serienschnitten durch Keim- 
blasen von 1,25 mm an, sagt er, daB die ,,Keimscheibe™ oder der 
..Fruchthof" zunachst eine duBerste Lage sehr platter Zellen unter- 
scheiden lasse, und bemerkt von dieser: ,,Diese Lage ist jedoch keine 
bleibende, sondern stellt ein transitorisches Keimblatt dar (Um- 
hitllungshaut Reichert), welches an Eiern von 6 mm _ nicht mehr 
wahrzunehmen ist. Gleichwohl besitzt es vielleicht die Bedeutung 
einer leisen Homologie mit dem Hornblatt der Batrachier und Fische. 
Man kann es die ,Deckschicht* nennen™ (S. 106). Auf diese Schicht 
.folge eine einreihige Schicht quaderférmiger Zellen, das Ektoderm 
der Keimscheibe.”” Ihr folge ,,die letzte, gleichfalls einreihige Sehicht, 
das Entoderm der Keimscheibe’*, aus flachen Zellen bestehend. 


‘ Die Verbindung des Ektoderms mit dem Entoderm sei nur eine sehr 


') Sitzungsberichte der naturforschenden Gesellschaft zu Leipzig, 1875. 
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lockere. — Fir die Frage nach der Gastrulation der Saugetiere sind 
die SchluBworte Raubers von groBem Interesse. Er meint, wenn 
auch eine vollstandige Ubereinstimmung mit den Entwicklungs- 
formen anderer Klassen nicht bestehe, so seien doch ,,die obwal- 
tenden Unterschiede keine fundamentalen und lassen sich vielleicht 
begreifen, wenn man sie emer genauen Priifung unterwirft. Vor 
allem kann man geneigt sein, die Entwicklungsform des Kaninchens 
als eine besondere Art delaminativer Gastrula aufzufassen™ (S. 108). 
Rauber zieht sodann die Gastrula des Amphioxus zum Vergleiche 
heran. 

sald darauf erschien die bekannte Abhandlung V. Hensens uber 
die Befruchtung und Entwicklung des Kaninchens und Meerschwein- 
chens'). Hensen konnte von der vorlaufigen Mitteilung van Benedens 
keine Kenntnis haben. Abgesehen von einer groBen Reihe anderer 
wichtiger Beobachtungen findet sich hier auch eine genaue Be- 
schreibung der Bildung des Primitivstreifens und seiner Verdickung 
am vorderen Ende, des von Hensen so genannten Knotens (S. 267 
und 268 sowie 353). Er teilt mit, da& im Bereiche dieses Knotens 
des Primitivstreifens ,sowohl aéuBeres wie inneres Keimblatt mit 
dem an genannter Stelle entstehenden Mesoblast untrennbar  ver- 
wachsen sind’. Daraus folgert er, ,,daB beide Blatter sich an 
der Bildung des mittleren Keimblattes, wenn auch in differenter 
Weise und mit verschieden groBer Masse beteiligen’’. — So waren 
also auch die Angaben Hensens der Darstellung van Benedens nicht 
giinstig. — Im Jahre 1879 erschien dann eine Arbeit N. Lieber- 
kiihns iiber die Keimblatter der Saéugetiere?). Im Jahre 1880 (25. Juli) 
folgte dann von demselben Autor in den Sitzungsberichten der Ge- 
sellschaft. zur Beférderung der gesamten Naturwissenschaften ein 
Aufsatz unter dem Titel ,,Von den Keimblattern der Saugetiere™. 


Sein (Lieberkiihns) Hauptverdienst ist, — ich zitiere nach der 


gleich unten zu erwahnenden Arbeit Koéllikers aus dem Jahre 1882 - 
die Entstehung des bleibenden Ektoderms aus dem Reste der 


1) VY. Hensen, Beobachtungen tiber die Befruchtung und Entwicklung 
des Kaninchens und Meerschweinchens. His und Braune, Zeitschrift f. 
Anatomie u. Entwicklungsgeschichte, 1. Bd., 1876, S. 213—273 und 353 bis 
423. 5 Tafeln. Die betreffenden Hefte sind am 26. November 1875 und 
10. Marz 1876 ausgegeben. 

2) N. Lieberkiihn, Uber die Keimblatter der Saugetiere. Mit 1 Tafel. 
Gratulationssehrift fir H. Nasse. Marburg 1879. Von mir nach Kolliker 


zitiert. 
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Furchungskugeln nachgewiesen zu haben, welche nach ihm dem 
primitiven Ektoderm der Embryonalanlage oder der Rauberschen 
Schicht sich anlegen und in zwei Blatter, das bleibende Ektoderm 
und das Entoderm, zerfallen. Aus diesem Grunde sowohl, als auch 
infolge direkter Beobachtungen spricht sich Lieberkiihn gegen 
E. van Benedens Lehre von der scharfen Trennung der Furchungs- 
kugeln in entodermatische und ektodermatische aus. Ferner be- 
statigt Lieberkiihn das Vorkommen zweiblattriger Embryonal- 
anlagen gegen E. van Beneden und das spite Entstehen des Meso- 
derms (Kolliker 5.5). In der Mitteilung aus dem nachsten Jahr 
kommt Lieberkiihn auf diese Angaben zuriick und unterscheidet 
auch beim Maulwurf dieselben drei Schichten: 1. vergangliche Deck- 
schicht, 2. bleibendes Ektoderm und 3. bleibendes Entoderm. 

Mit besonderer Scharfe aber wandte sich Kdolliker gegen die Auf- 
fassung van Benedens, und zwar zunachst in seiner Entwicklungs- 
geschichte des Menschen und der héheren Tiere (Leipzig 187%). 
Schon auf S. 380 erhebt er Zweifel gegen die Angabe van Benedens, 
daB von den zwei ersten Furchungskugeln des Kaninchens die eine 
ausschlieBlich Ektodermzellen, die andere bloB Entodermzellen lie- 
fere und sagt, man miisse noch ,,geniigende Tatsachen” abwarten, 
die ,,van Beneden bis jetzt noch nicht geliefert’’ habe. Mit aller 
Entschiedenheit aber spricht sich Kdolliker gegen van Benedens 
Ableitung des Mesoderms aus der primitiven inneren Keimschicht, 
also dem primitiven Entoderm aus. ,,Diese Behauptung des ver- 
dienstvollen Forschers, sagt Kolliker, ,,ist ganz bestimmt irrig.” 
Er wirft van Beneden vor, daB er die ,,entodermatischen Furchungs- 
kugeln nicht lange genug verfolgt habe, sonst hatte er sich iiber- 
zeugen missen, daB dieselben aus einer anfangs mehrzelligen Sehicht 
yanz allmahlich in eine einzellige iibergehen, und daB zur Zeit der 
Bildung des Embryonalflecks die Keimblase in der Gegend desselben 
iiberall doppelblatterig und nirgends dreiblatterig ist. Dabei be- 
ruft er sich auch auf die Angaben Hensens und Lieberkiihns. — So 
stand es denn um die Deutungen und wohl auch zum Teil um die 
Beobachtungen van Benedens nicht gut. Ich sage: wohl auch zum 
Teil um die Beobachtungen, weil es wirklich schwer halt, immer 


eine scharfe Grenze zu ziehen zwischen dem, was noch Beobachtung, 


und dem, was schon Deutung war. Hauptsachlich oder vielleicht 
ausschlieBlich durch den Angriff Kollikers sah sich van Beneden 
zur Veréffentlichung seiner neueren Untersuchungen iiber die Ent- 
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wicklung des Kaninchens veranlaBt. (Vgl. dariiber namentlich: 
Recherches $.5). Er meinte, Kélliker habe, als er eine neue Auf- 
lage seines Handbuches schrieb, in der Eile, um sich durch eigenen 
Augenschein zu orientieren, einige Beobachtungen iiber die Bil- 
dung der Keimblase des Kaninchens angestellt und sei dabei zu 
ganz irrigen Schliissen gefiihrt worden. Er teilt nun sehr umstand- 
lich seine Methoden und die Resultate seiner Beobachtungen mit. 
Was die Methoden betrifft, so war wohl die wichtigste die Einfiih- 
rung des salpetersauren Silberoxyds in die Untersuchung junger 
Entwicklungsstadien des Kaninchens. Was die Beobachtungen be- 
trifft, so beginnt er mit der Beschreibung der Metagastrula. Diese 
sowie die Beschreibung der folgenden Stadien stimmt in allen wesent- 
lichen Punkten mit der Beschreibung in der vorlaufigen Mitteilung 
iiberein. Von der gréBten Wichtigkeit war, daB seiner Beschrei- 
bung sehr zahlreiche, ungemein sauber ausgefiihrte Abbildungen 
heigegeben waren. Wie schon friiher, lie® er auch jetzt wieder das 
..Entoderm” einen ,,Dotterpfropf* oder ,bouchon vittelin bilden, 
der an einer beschrankten Stelle die Oberflache des Keimes beriihre. 
Diese Stelle faBte er, wie friiher, als Urmund auf. Der Urdarm sei 
solid und vollkommen mit den Zellen des Entoderms erfiillt. Es 
habe sich also im Laufe der Furchung durch Epibolie eine Gastrula 
gebildet. Kurz nach dem Eintritt des Eies in den Uterus vollziehe 
sich der Verschlu& des Blastoporus. Zu dieser Zeit sei noch kein 
Blastocoel (van Beneden spricht hier zunachst noch von einer ,,fente 
blastodermique*) vorhanden. Das, was man allgemein als Fur- 
chungskugelrest bezeichnete, nennt van Beneden masse endoder- 
mique: diese breite sich an der Innenflache des Ektoderms zu einer 
Platte aus, die er zusammen mit dem dieselbe bedeckenden Ekto- 
derm als Gastrodisk (Gastrodisque) bezeichnet. Die mediane Ver- 
dickung dieses Gastrodisks sei die Anlage des Embryonalfleckes 
(tache embryonnaire). Die am Rand des Gastrodisk gelegenen 
Zellen der entodermalen Zellplatte zerstreuen sich an der Innen- 
flache des Ektoderms in der Peripherie des Gastrodisks, wahrend 
in der Mitte die Zellen aneinander haften bleiben und mehrere Zell- 
lagen bilden. Am Beginn des sechsten Tages haben sich die Zellen 
der peripherischen Zone des Gastrodisks und die tiefen Zellen des 
zentralen Fleckes, der Anlage des Embryonalfleckes, zu flachen 
Zellen umgebildet und stellen zusammen ein kontinuierliches Blatt 


dar, das van Beneden den Hypoblast nennt. Dagegen stellen 

















174 Carl Rabl. 


die Zellen des zentralen Fleckes, die diese Umbildung in flache Zellen 
nicht erfahren haben, eine intermediare Schicht zwischen Ektoderm 
und Hypoblast dar, eine Sehicht, welche van Beneden als Meso- 
blast bezeichnet. So entwickeln sich also nach van Beneden 
Hypoblast und Mesoblast beim Kaninchen aus dem pri- 
mitiven Entoderm. Dadureh sei der Embryonalfleck dreiblat- 
terig geworden; in der Peripherie ist dagegen der Gastrodisk nach 
wie vor zweiblatterig. Der Rest der Blastocyste sei noch einblit- 
terig. Von jetzt an nennt van Beneden das Ektoderm des Em- 
bryonalfleckes Epiblast; ein bestimmter Grund dazu ist aber nicht 
ersichtlich; er hatte ja friher von Entoderm und Mesoderm statt 
von Hypoblast und Mesoblast sprechen kénnen. Der Embryonal 
fleck, der anfangs kreisformig war, werde oval und spater birn 
formig: diese Forméanderung sei durch die Entwieklung seines Hin- 
terendes bedingt. Das Hinterende des Fleckes breite sich aus und 
fiihre zur Bildung eines Halbmondes. Die Area embryonalis setze 
sich sodann aus zwei Teilen zusammen. Der Mesoblast erstrecke 
sich) surspriinglich uber den ganzen Embryonalfleck. Am Anfang 
des siebent n Tages aber finde er sich nur mehr in den Grenzen des 
Halbmondes, sozusagen am Hinterende und an den Seiten des Em- 
bryo. Die Theorie Kollikers tiber den Ursprung des Mesoblasts 
stehe mit den Tatsachen in formellem Widerspruch. Der Hensen- 
sche Knoten erscheine vor dem Primitivstreifen, im Zentrum der 
zirkuliren Region. Van Beneden ist der Ansicht und verspricht 
dies noch in einer spateren Arbeit genauer auseinanderzusetzen, 
da der Primitivstreifen in einer rapiden Proliferation der Zellen 
des mittleren Keimblattes seine Entstehungsursache habe, und dal 
der verdickte Mesoblast, der urspriinglich vom Epiblast 
getrennt sei, sekundir lings des Primitivstreifens mit 
dem Epiblast verschmelze. Das war allerdings eine Ansicht, 
die von der Kollikers prinzipiell verschieden war. 

Besonders scharf und entschieden polemisierte van Beneden 
gegen Rauber und bezeichnete seine Deutungen als irrig, seine Unter- 
suchungen als ungeniigend. Er meinte: ,,L’insuffisance de ses ob- 
servations est la cause de Verreur dans laquelle il est tombe, 
quand il a considéré, le feuillet externe de la tache embryonnaire 
comme é@tant destiné a disparaitre’ (S. 45). Kotliker blieb die 


Antwort nicht lange schuldig. Schon im Jahre 1882. ersehien 


seine Monographie iiber ,,Die Entwicklung der Keimblatter des 
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Kaninehens!). Er wandte sich nicht mit Unrecht gegen die Art, wie 
van Beneden seine Beobachtungen kritisiert hatte; aber dennoch er- 
kennt er freimiitig an, daB van Benedens Arbeit trotz mancher nicht 
stichhaltiger Angaben nach vielen Seiten eine ganz vorziigliche sei, 
Freilich hinsichtlich des Baues der Blastocyste und der Entwicklung 
des Mesoderms weicht er auch jetzt wieder von van Beneden ab. Wie 
friher, unterscheidet er auch jetzt an der Area von Keimblasen des 
fiinften Tages von im Mittel 1,5 mm GréBe drei Blatter, und zwar: 
a) die Raubersche Deckschicht, b) eine Schicht maBig dicker, pflaster- 
formiger Zellen, die Kélliker mit Rauber und Lieberkiihn gegen 
van Beneden fiir das bletbende Ektoderm halt, ¢) das Entoderm 
aus groben, platten Zellen. Die Rauberschen Deckzellen seien ver- 
vinglich und haben mit dem definitiven Ektoderm nichts zu tun: 
sie entwickeln sich aus der 4uBeren Wand der Blase, wahrend der 
Rest der Furchungskugeln zum Ektoderm und Entoderm werde. 
Das Mesoderm entstehe, wie Hensen und Kolliker schon friiher 
angegeben hatten und wie auch Lieberkiihn annahm, erst zur Zeit 
des Auftretens des Primitivstreifens und einzig und allein aus einer 
Wucherung des Ektoderms, der Achsenplatte, ohne Mitbeteiligung 
des Entoderms. Alle Areae ohne Primitivstreifen seien zweiblatterig. 
sowie aber nur die erste Andeutung eines Primitivstreifens auf- 
trete, erscheine eine axiale Wucherung des Ektoderms, die am hin- 
teren Ende der Area beginne und von da nach vorn fortschreite, 
welche Wuecherung in toto als Achsenplatte bezeichnet werde™ 
(S.55). Spater wendet sich Kolliker auch gegen die Deutung einer 
Keimform als ,,.Metagastrula und sagt: ,,Meiner Meinung zufolge 
ist der Keim der Séugetiere (die Keimblase) von allen bis jetzt be- 
kannten Embryonalformen  verschieden und in keiner Weise der 
Gastraeatheorie anzupassen™ (S. 38). Wir werden sehen, wie sich 
van Beneden spater zu dieser Auffassung verhielt und wie er sich 
allmahlich mit ihr verséhnte. Zuvor aber will ich noch seine im 
Jahre 1880 zusammen mit Julin in den Arch. de Biol. publizierten 
Beobachtungen iiber die ,,Reifung, Befruchtung und Furchung des 


Kies der Fledermaéuse kurz besprechen. Von den ersten beiden 


im Titel genannten Vorgangen war bereits im 1. Kapitel die 
Rede: hier interessiert uns nur das iiber die Furchung und die Bil- 
dung der Vesicula blastodermica Mitgeteilte. Da heute noch die Be- 

1) Festschrift zur 3. Sakularfeier der Alma Julia Maximiliana (Wirz- 


urg). Leipzig 1882. 1. Bd. 
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obachtungen iiber die Furchung der Séugetiere zu den wenigst hau- 
figen gehéren, sie aber in mancher Hinsicht sehr wichtig sind, will 
ich die Befunde van Benedens und Julins kurz anfiihren. Das Zwei- 
zellenstadium haben sie zweimal bei Vespertilio dascyemus und ein- 
mal bei Vespertilio murinus gesehen; die beiden Blastomeren waren 
stets von verschiedener GréBe; andere Unterschiede aber erwahnen 
die Autoren nicht. — Ein Ei im Dreizellenstadium haben sie nur 
einmal, und zwar bei Vespertilio mystacinus, beobachtet; eine der 
drei Furchungskugeln war bedeutend gréBer als die beiden anderen 
und enthielt’ bereits zwei Attraktionssphéren. Die beiden anderen 
waren untereinander gleich groB, aber in ihrem Aussehen von der 
groBen verschieden. — Vier Blastomeren wurden zweimal (je ein- 
mal bei Vespertilio murinus und Rinoloph. ferr. equ.) beobachtet. 
Zwei Furchungskugeln waren kleiner als die beiden anderen; die 
zwei kleineren dunkler und bei Vespertilio murinus zugleich kérn- 
chenreicher als die groBen; auch hatten sie ein mattes glanzloses 
Aussehen. Van Beneden und Julin ziehen aus ihren Beobachtungen 
folgende Schliisse: 1. Wie beim Kaninchen erfahrt auch bei den Fle- 
dermausen das Ei eine indquale Furchung; 2. aie kleineren Fur- 
chungskugeln enthalten eine Substanz, die von der der groBen op- 
tisch und chemisch verschieden ist; 3. diese Ungleichheit zwischen 
den Blastomeren zeigt sich schon im ersten Furchungsstadium; 4. die 
zwei ersten Blastomeren teilen sich nicht gleichzeitig, sondern nach- 
einander!). Ferner haben van Beneden und Julin eine Blastocyste 
mit sehr kleiner, auf dem optischen Schnitte halbmondférmigen Héhle 
beobachtet (der Keim gehérte der groBen Hufeisennase an). Es 
war an ihm eine duBbere Zellschicht, die sie als Ektoderm bezeichnen, 
zu unterscheiden und eine innere Zellmasse (masse cellulaire interne). 
An einer Stelle war die auBere Zellschicht unterbrochen, und hier 
fiillte die innere Zellmasse die Liicke aus. Die Autoren vergleichen 
daher diese Form mit der Metagastrula des Kaninchens und meinen, 
daB der Blastoporus der Fledermaus gréBer sei als der des Kanin- 
chens, und daB er sich spater schlieBe. 

Zum Schlusse folgen noch ein paar ganz kurze Notizen uber 
das Proamnion. Ubrigens existiert ein solehes bei den Fledermausen 
nicht in dem Sinn wie beim Kaninchen, wie van Beneden spater 


selbst gezeigt hat. 


1) Uber die Furchung der Fledermause hat in aeuerer Zeit van der 
Stricht Untersuchungen angestellt. 
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Nun folgten im Jahre 1884 die gleichfalls mit Julin heraus- 
gegebenen, auBerordentlich wichtigen Untersuchungen uber die Bil- 
dung der fétalen Anhange der Saéugetiere (Kaninchen und Fleder- 
mause). In dieser Arbeit vollzog sich hinsichtlich der Ableitung 
der Keimblitter ein wichtiger Umschwung, der in der Hauptsache 
darin gipfelte, da®B van Beneden seinen Irrtum als ,,erreur d’inter- 
pretation” zuriicknahm und sich in allen wesentlichen Punkten, 
auch hinsichtlich der Ableitung des mittleren Keimblattes, den Aus- 
fuhrungen Kollikers anschloB. Freilich in einer mehr nebenséch- 
lichen, das Schicksal der Deckschicht betreffenden Frage konnte er 
sich nicht entschlieBen, sich der Meinung Raubers und Kollikers 
anzuschlieben. Er konnte namlich noch nicht zugeben, dab die 
Zellen dieser Schicht vollsténdig zugrunde gehen und verschwinden, 
sondern betonte, dab er zahlreiche Schnittserien besitze, die deut- 
lich zeigen, da’ diese Zellen an der Bildung des definitiven Ekto- 
derms Anteil nehmen. Dagegen zogerte er nicht mehr, die 
Richtigkeit der Darstellung Kollikers hinsichtlich des Ursprungs 
des Mesoderms vollkommen anzuerkennen; er sagt: ,,L’assise mo- 
yenne du stade tridermique primitif n'est pas le mésoderme, comme 
nous l’avons cru d’abord; mats, conformément a l'opinion soutenue 
par Kolliker cette couche est toute entiére employée a la formation 
de lectoderme du stade didermique. Comme Kolliker la soutenu 
dés 1879 le mésoderme n’apparait que plus tard; il procéde de 
lépaississement médian de lectoderme, qui constitue la premiére 
ébauche de la ligne primitive; et c'est a Pextrémite posterieure de 
lembryon que le mesoderme apparait tout d’abord en méme temps 
que la ligne primitive’ (5S. 396 bzw. 28). — Indessen  schhiebt 
sich van Beneden nur hinsichtlich der hinteren Partie des Meso- 
derms der Ansicht Kéllikers an; nur hier im Bereiche des Primitiv- 
streifens gehe es (der ,,Mesoblast’’) aus dem Ektoderm hervor. In 
der vorderen Halfte der Area, zunaéchst dem Hensenschen Knoten, 
dann von hier in der Mittellinie nach vorn zu, trete eine Verschmel- 
zung zwischen Mesoblast und Hypoblast ein, und es sei daher fir die 
vordere Partie des Mesoblasts eine Beteiligung des Hypoblasts an 
seiner Bildung keineswegs auszuschlieBen, wie denn auch Balfour 
kurz vorher (1882) eine solche fiir das Hihnchen angenommen hatte. 
Wie schon im Jahre 1880 unterschied van Beneden auch jetzt am 


Embryonalfleck eine vordere kreisférmige und eine hintere halb- 


mondférmige Zone; und dementsprechend auch am Mesoblast eine 


Archiv f. mikr. Anat. Bd. 88. 2 
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vordere und eine hintere Partie. Die vordere entwickle sich um das 
Vorderende des Primitivstreifens herum; sie erhebe sich von Anfang 
an in Form eines medianen Lappens von der Mitte der Konkavitat 
des mesodermalen Halbmondes und sehe ganz anders aus als die 
hintere Partie des Mesoderms. Diese vordere Partie iiberschreite 
das Vorderende des Embryonalfleckes nicht. Die Seitenhérner ge- 
héren ausschlieBlich der hinteren Partic desselben an; sie treten 
vor dem Embryonalfleck spaiter miteinander in Verbindung. 

Auch uber die erste Entwicklung des Herzens und des Perikards 
finden sich hier schon die ersten Mitteilungen, wie denn iberhaupt in 
dieser Arbeit manches enthalten ist, was erst in seiner groben nachge- 
lassenen Monographie iiber den Primitivstreifen und Kopffortsatz, die 
Chorda und das Mesoderm des Kaninchens und der Fledermaus 
ausfiihrlich dargestellt ist. Daraus geht hervor, da®B van Beneden 
schon im Jahre 1884, ja wohl schon friiher, sehr eifrig mit der Unter- 
suchung der Keimblitterbildung der Saéugetiere beschaftigt war. 

Den Hauptinhalt der Arbeit bilden aber, wie schon der Titel sagt, 
die Mitteilungen tiber die fOtalen Anhdinge der Saéugetiere. In dieser 
Hinsicht ist zundchst die Beschreibung der von van Beneden so genann- 
ten Zone placentaire von Interesse, jener hufeisenformigen Ektoderm- 
verdickung, die sich im Bereiche der Area vasculosa findet und die 
Hauptursache der Undurchsichtigkeit des Blastoderms in deren Be- 
reich bildet. Van Beneden zeigt, dafi dieses .,.Fer a cheval‘, wie er 
die Zone placentaire auch nennt, ungemein frih auftritt und dab 
es der erste Anfang der fétalen Placenta ist. Nach innen von der 
Zone placentaire findet sich die Zone centroplacentaire, nach auBen 
die Zone periplacentaire; diese beiden gehen jederseits vor den Enden 
des Hufeisens ineinander uber, bleiben aber vor dem Embryo, also 
in der Mitte voneinander getrennt. Wiehtig sind sodann die Mit- 
teilungen tiber die Entwicklung der Allantois, deren erste Anlage so 
innig mit der Sehwanzscheide oder Schwanzkappe des Amnions zu- 
sammenhinge, daly man in der Tat von einer ,¢bauche commune“ 
beider sprechen kénne. Die wichtigste Tatsache aber, die van Be- 
neden und Julin in diesen ibren Studien mitteilen, ist, da® sich 
um das Kopfende des Embryo anfangs kein Amnion im eigent- 
lichen, strengen Sinne des Wortes bildet. Wabrend das 
Amnion sonst innen aus Ektoderm, auBen aus Somatopleura be- 


steht, wird die Hiille, welehe den Kopf des Kaninchenembryo ein- 


scheidet, innen zwar auch von Ektoderm, auBben dagegen von Ento- 
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derm gebildet. Es erklart sich dies daraus, da® anfangs diejenige 
Zone des Blastoderms, die unmittelbar vor dem Vorderende des 
Embryonalflecks liegt, lediglich aus Ektoderm und Entoderm be- 
steht, zwischen welche noch kein Mesoderm eingeschoben ist. Es 
ist dies die jetzt allgemein bekannte mesodermfreie Stelle des Blasto- 
derms. Wenn sich nun der Embryo mit seinem Kopfende nach ab- 
wirts senkt, treibt er diese Partie des Blastoderms vor sich her, und 
sie bildet nun fiir den Kopf eine zweiblatterige Scheide, die, wie ge- 
sagt, von dem eigentlichen Amnion durch die Art ihrer Zusammen- 
setzung wesentlich verschieden ist. Diese Scheide nun nennen van 
Beneden und Julin Proamnion. Das den Kopf umgebende Pro- 
amnion und das den Sehwanz und Rumpf einscheidende wahre Arm- 
nion haben eine gemeinsame Hodhle oder, mit anderen Worten, die 
Hohle des Proamnions steht mit der Héhle des Amnions in kontinu- 
ierlicher Verbindung; die groBe Offnung oder die Verbindung zwischen 
beiden bezeichnen van Beneden und Julin als trou interamniotique. 
Die ganze Hohle ist, wie aus dem bereits Gesagten hervorgeht, von 
Ektoderm ausgekleidet; nach auBben von diesem folgt im Bereich 
des Proamnions das Entoderm, im Bereiche des wahren Amnions das 
somatische Blatt des Mesoderms. Allmahlich zieht sich das Pro- 
amnion mehr und mehr zuriick, wahrend sich das wahre Amnion, 
das urspriinglich die Schwanzscheide fiir den Embryo darstellte, 
immer mehr ausbreitet. So ist also das Proamnion eine vergang- 
liche Bildung, die, sehr stark entwickelt bei Kaninchenembryonen 
von 10, 11 and 12 Tagen, am 15. Tage der Entwicklung vollstandig 
verschwindet. Van Beneden bespricht dann noch die Ursachen der 
Rickbildung dieses Proamnions. Es ist ohne Abbildungen kaum 
méglich, den ganzen Gang der Darstellung und die vielen inter- 
essanten Details auseinanderzusetzen. Ich beschrinke mich daher 
auf die Mitteilung der wichtigsten SchluBfolgerungen und allge- 
meinen Betrachtungen, die van Beneden aus seinen Beobachtungen 
ableitet. Van Beneden war zweifellos einer der Ersten, die sich tiber 
die Ursachen der Amnionbildung tiberhaupt klar zu werden suchten. 
Er erblickte die Ursache der Bildung der Amnionhohle in der ab- 
steigenden Bewegung oder dem Descensus (mouvement de descente) 
des Embryo in die Héhle der Blastocyste, d. h. in seiner progres- 
siven Entfernung von der Schleimhaut des Uterus. Auf der unteren 


Halfte der Blastocyste bilden sich vom achten Tage an Ektoderm- 


knospen, die sich nie sehr verlingern und nie zu eigentlichen so 
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genannten Zotten werden. In der Ausdehnung der Zone placen- 
taire oder des placentaren Hufeisens (fer a cheval placentaire) da- 
gegen erfolgt eine sehr viel machtigere Verdickung des Ektoderms, 
indem dieses zu einem geschichteten Epithel mit unregelmabiger 
Oberflache wird, das sich allmahlich mit dem modifizierten Uterus- 
epithel fest verbindet. Zwischen der Zone placentaire und der un- 
teren von Ektodermknospen bedeckten Hemisphare besteht eine 
intermediére Zone, innerhalb deren Grenzen das Ektoderm diinn 
und glatt bleibt. Innerhalb dieser Zone erfolgt keine Verbindung 
mit der Uterusschleimhaut. — Wenn sich nun der Embryo, nachdem 
seine Umgebung an die Uterusschleimhaut fixiert ist, in die Tiele 
senkt, so wird er dort, wo er von der mesodermfreien Zone um- 
geben ist, also am Kopfende, von einem blo® aus Ektoderne und 
Entoderm bestehenden Proamnion, dort dagegen, wo bereits das 
Mesoderm gut ausgebildet und in zwei Blitter gespalten ist, von 
einem wahren, aus Ektoderm und Somatopleura bestehenden Am 
nion bedeckt sein. Nimmt man nun weiter an, der Descensus 
des Embryo wiirde noch viel friher erfolgen, namlich sehon zu emer 
Zeit, wo der Embryonalfleck noch zweischichtig ist, so wirde 
sich um den ganzen Embrvo oder um den ganzen km- 
bryenalfleck herum eine Art Proamnion bilden miissen. 
Nun ist aber das Proamnion eine eingestilpte Portion der Wand 
der Blastocyste. An dieser eingestiilpten Portion ist das Entoderm 
nach auBben, das Ektoderm nach innen gelegen: es wiirde also ein: 
scheinbare Blitterumkehr vorliegen, wie sie bekanntlich in 
so vielen Fallen, vor allem bei den Nagern, vorkommt. Das Kanin 
chen zeigt also gewissermaBen einen Fall von teilweiser oder in 
kompletter Blatterumkehr, wahrend diese bei anderen Nagern eine 
vollstindige, komplette ist. — Auf den Versuch van Benedens, die 
Bildung des sogenannten Tragers zu erklaren, kann ich hier nicht 
eingehen; ich méchte aber bemerken, dab zu jener Zeit die bekannten 
Arbeiten Selenkas und v. Kupffers bereits erschienen waren, dab 
also der gréBte Teil des tatsachlichen Materials, dessen kausales 
Verstandnis van Beneden zu geben versuchte, bereits vorlag. — 
Van Beneden sucht ferner noch zu zeigen, daB sich ein Proamnion 
bei allen Saéugetieren, deren Entwicklung genauer bekannt ist, fin- 
det; ja, er halt es fiir wahrscheinlich, daB das Schema, das er von 


der Bildung des Proamnion und Amnion des Kaninchens gegeben 


hat, auch auf die Gesamtheit der Sauropsiden anwendbar sei. Zum 
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Schlusse wirlt er noch die Frage auf, ob das inkomplette, nur den 
Kopf einhillende Proamnion, wie es sich bei den meisten Siuge- 
tieren (nach Art der beim Kaninchen beobachteten Verhaltnisse) 
und bei den Sauropsiden findet, die urspriingliche Bildung oder, 
wie van Beneden sagt, der primitive Typus der amniotischen lVor- 
mationen ber den héheren Wirbeltieren sei oder aber das komplette 
Proamnion, wie es die Séugetiere mit sogenannter Keimblatter 
umkehr auszeichnet. Dabet neigt van Beneden sehr zu der letz- 
teren Auffassung. Ubrigens mahnt er zur Vorsicht. Es sei wenig 
rationell, in der Entwicklung der heutigen Séugetiere nach dem Ur- 
typus oder der Ausgangsform fiir die fotalen Anhange zu suchen. 
Mit Recht hebt er hervor, daB die Eier der Saéugetiere von Fiern 
mit einer grOBeren Menge von Nahrungsdotter abzuleiten seien, eine 
Ansicht, die damals schon allgemein verbreitet war, die ich, neben- 
bei erwalnt, schon in den siebziger Jahren von Haeckel habe vor- 
tragen héren'). Zum Sechlusse heiBt es: ,,Dans notre opinion, la 
cause determinante de la formation de Penveloppe amniotique re- 


side dans la descente de Pembryon, déterminée elle méme par le 


poids du corps. C’est par une aceélération du développement que la 


eaviteé amniotique en est venue a se former quand VPembryon ne 
posséde encore quun poids insignifiant, quand il est encore une 
simple lamelle didermique, avant que le mesoblaste se soit cen- 
stitue. La préeocite de la descente de Pembryon a fim par affectes 
l'apparence d'une simple invagination du blastocyste. Le renversement 
complet des feuillets tel quill se presente chez plusieurs rongeurs 
et la formation concomitante dun proamnios complet sont done le 
resultat @une falsification du développement primitif™ |. ¢. 5. 425). 

Und nun kehren wir wieder zu den Arbeitern van Benedens iiber 
die Entwicklung der Keimblatter der Séugetiere zuriick. Es wurde 
oben erwahnt, da® sich im Jahre 1884 bei van Beneden ein wichtiger 
( mschwung vollzog, indem er seine friiheren Ansichten fallen lieB 
und sich in allen wesentlichen Punkten den Ansichten Wdllikers 
anschloB. Nur insofern glaubte er noch eine von dessen und Raubers 
Ansicht abweichende Stellung einnehmen zu sollen, als er die Zellen 
der auBeren oder Rauberschen Schicht nicht vollstandig versehwin- 


') Es zeigt von sehr geringer Literaturkenntnis, wenn, wie es gar nicht 
selten geschieht, auf Grund meines Wiirzburger Vortrages aus dem Jahre 1888 
gesagt wird, die Ansicht, dafi die Saugetiereier von Eiern mit machtigem 
Nahrungsdotter abzuleiten seien, hatte ich zuerst ausgesprochen, 
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den und zugrunde gehen lieB, sondern meinte, daB sie an dem Auf- 
bau des definitiven Ektoderms beteiligt seien. Es ware interessant, 
zu wissen, ob und inwieweit er dabei von der Arbeit Heapes iiber 
die Entwicklung des Maulwurfs, die im Jahre vorher erschienen 
war, beeinfluBt war. Wie auch sonst bei van Beneden die Literatur- 
angaben oft nicht sehr vollstaéndig sind, so auch hier; die Arbeit 
Heapes wird nicht genannt, obwohl! sie van Beneden sicher kannte?). 
Das jiingste von Heape untersuchte Stadium war eine sehr ty- 
pische Metagastrula im Sinne van Benedens, mit einer 
fuBeren Schicht heller kubischer Zellen und einer inneren Zell 
masse (inner mass) dunklerer polygonaler Zellen. An einer Stelle, 
dem Blastoporus van Benedens, war die déuBere Zellschicht unter- 
brochen, und die Liicke wurde durch eine Zelle der inneren Zellmasse 
ausgefiillt. Wahrend aber van Beneden im Jahre 1880 die beiden 
Lagen als Ektoderm und Entoderm bezeichnet und aufgefaBt hatte 
und die Liicke als Urmund oder Blastoporus der Metagastrula, zeigte 
Heape, daB die sogenannten Entodermsegmente van Benedens dem 
gréBeren Teil des Epiblasts des Embryos den Ursprung geben, und 
dab nicht der Blastoporus der van Benedenschen Metagastrula, 
sondern, wie schon nach Heapes unzutreffender Angabe Balfour 
im Jahre 1875 gezeigt habe, der Primitivstreifen dem Urmunde 
niederer Formen verglichen werden miisse*) (S. 415). Der van Be 
nedensche Blsatoporus schwinde spater vollstandig; wohin er in 
Beziehung auf spitere Stadien zu verlegen sei, kOnne man _ nicht 
sagen. Die innere Zellmasse trete in Verbindung mit der auBeren 
Schicht; einzelne an die Héhle der Keimblase angrenzende Zellen 
derselben lésen sich aus dem Verband ihrer Nachbarn und _ bilden 
eine einfache Zellschicht, den Hypoblast. Der Epiblast werde von 
den iibrigen Zellen der inneren Zellmasse und jenem Teil der 4uBeren 
Schicht gebildet, der der inneren Zellmasse aufliege. Heape abt 
also den Epiblast nicht ausschlieBlich aus der inneren Zellmasse 
hervorgehen, sondern an seiner Bildung auch die 4uBere Zellschicht, 
also das, was spater Hubrecht als Trophoblast bezeichnet hat, be- 
teiligt sein. Ebenso glaubt er, und damit stimmte auch van Beneden 


') William Heape, The Development of the Mole (Talpa europaea). 
The formation of the Germinal Layers and Early Development of the 
Medullary Groove and Notochord. p. 412—452. 4 Tafeln. Quart. Journ. 
of Mier. Science, N.8., 23. Vol. 1883. 

2) Vgl. dariiber weiter unten. 
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im Jahre 1884, ohne Heape zu nennen, iiberein, dab auch beim Ka- 
ninchen die’ Rauberschen Deckzellen nicht zugrunde gehen, wie 
Kolliker und Rauber meinten, sondern, daB sie sich zwischen die 
aus der inneren Zellmasse hervorgehenden Epiblastzellen emordnen. 
— Was den Mesoblast betrifft, so unterscheidet Heape einen ,,pri- 
mitive Streak Mesoblast und einen ,,Hypoblastic Mesoblast. Er 
weicht also hinsichtlich der Entstehung des Mesoblasts von van Be- 
nede (1580) ,entirely ab und stimmt mit Kolliker, Hensen und 
Lieberkiihn darin tuberein, daB er ihn zuerst aus dem Primitivstreifen 
entstehen lat: er tritt aber Kolliker insofern entgegen, als er ihn 
nicht von hinten nach vorn aus dem Primitivstreifen hervorgehen 
labt, also nicht zuerst aus dem Eundwulst (hindknob), sondern 
umgekehrt von vorn nach hinten. Wie werden sehen, daB er hierin 
im Irrtum war. Auch darin wich er von Kolliker ab, stimmte aber 
mit Lieberkiihn und Hensen iiberein, daB er auch den Hypoblast 
an der Entstehung des Mesoblasts beteiligt sein le®. Er stimmte 
vollkommen mit den Angaben Balfours und Deightons (1882) iiber- 
ein, welehe die vordere Portion des Mesoblasts in Form zweier seit- 
licher Platten vom Hypoblast ableiteten, wahrend der axiale Hypo- 
blast der Chorda den Ursprung gebe. (Damit ist derjenige Teil des 
Mesoderms gemeint, den ich spater, 1888, als gastrales Mesoderm 
| Mesoderm des Kopffortsatzes| bezeichnet habe.) Heape sagt ferner: 
,.Der Primitivstreifen der Séugetiere ist dem gleichen Gebilde der 
Vogel homolog, und die Existenz emer solehen Einrichtung, zu- 
sammen mit der Anwesenheit eines vollstandigen neurenterischen 
Kanals bei den Séugetieren, ist ein weiteres Beispiel morphologischer 
Tatsachen, welche Balfour zu dem Schlusse fiihrten (1875), daB der 
Primiiivstreifen der wahre Blastoporus der Wirbeltiere sei (S. 456). 
Dazu bemerke ich, daB in der Arbeit Balfours aus dem Jahre 1875 
sich keine hierauf beziigliche Bemerkung oder auch nur eine An- 


deutung findet; wohl aber im Jahre 1882 und im Lehrbuch der ver- 


gleichenden Entwicklungsgeschichte. Der Erste, der die Primitiv- 


rinne mit dem Urmund, den Primitivstreifen mit den verwachsenen 
Urmundrandern verglich, war zweifellos Rauber 1876 (s.u.). — 
Heape geht aber auch auf das Phinomen der Inversion der Keim- 
blitter ein und sucht zu zeigen, daB die Entwicklung des Maul- 
wurfs eine Mittelstufe einnimmt zwischen dem invertierten Ty pus, 
fiir den das Meerschweinchen ein Beispiel bilde, und dem normalen, 
wie ihn das Kaninchen zeige. Mit groBem Geschick fiihrt Heape 
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den Vergleich zwischen den friiheren Entwicklungsstadien des Maul- 
wurfes, der Maus und anderer Formen durch und illistriert seine 
Ansichten mit sehr instruktiven schematischen Bildern. Heape ver- 
gleicht die lockeren Zellen, die beim Maulwurf die Konkavitat des 
Schildektoblasts (Bonnet) (meines Embryoblasts, s. u.) erfiillen, mit 
dem ,.Triger’ und meint, der Maulwurf verbinde den normalen 
Typus, wie er z. B. vom Kaninchen reprasentiert werde, mit dem 
invertierten, wie thn Maus, Ratte und Meerschweinchen zeigen. 
Als prinzipiell kénne aber die Differenz zwischen den beiden Ex- 
tremen nicht angesehen werden. 

Ich habe absichtlich diese Arbeit so genau referiert, weil es mir 
ganz undenkbar erscheint, daB® sie auf van Beneden nicht einen mich- 
tigen Kindruck hervorgebracht haben sollte. Ja, ich méchte glauben, 
daB sie in erster Linie es war, die den zweiten Umschwung in den 
Ansichten van Benedens iiber die Bildung der Keimblitter der 
Siiugetiere und damit im Zusammenhang iiber den Verlauf der Ga- 
strulation bewirkte. - Aber ich muB doch auch noch andere Ar- 
beiten anfiihren, die hierbei in Frage kommen. Vor allem muB er- 
wihnt werden, daB schon im Jahre 1876 A. Rauber in einer Arbeit 
iiber ,,Primitivrinne und Urmund™ (Morph. Jahrbuch, Il. 1876) fir 
alle Wirbeltiere das Prinzip entwickelte, ,,Urmund und Primitiv- 
rinne eimerseits, Randwulst und Primitivstreifen andererseits in ge- 
netische Beziehungen zu setzen’*. Er nannte eine solehe Entwick- 
lungsweise eine ,,stomatogene. Auf diesen Gegenstand kam = er 
auch im nachsten Jahr in seiner interessanten Schrift iiber ,,Pri- 
mitivstreifen und Neurula der Wirbeltiere™ (Leipzig, Engelmann 1877) 
zuriick. Dieser Ansicht schlo®B sich zundchst Balfour in seinem Hand- 
buch der vergleichenden Entwicklungsgeschichte (1880) an, freilich 
ohne Rauber zu nennen; es ist daher ganz wohl méglich, daB er 
selbstandig auf diese Ansicht gefiihrt worden war. Ausfiihrlicher 
kam er auf diesen Gegenstand in seiner wichtigen, zusammen mit 
F. Deighton herausgegebenen ,,Renewed Study of the Germinal 
Layers of the Chick (Quart. Journ. of Mier. Science, Nr. 5, Vol. 22, 
1882) zu sprechen'). Diese Arbeit war weitaus die beste, tiber die 


1) Dagegen ist, wie schon oben erwahnt, in der von Heape zitierten, 
im Jahre 1875 (Quart. Journ. of Micr. Science, Vol. 15) unter dem Titel 
A Comparison of the Early Stages in the Development of Vertebrates™ 
erschienenen Abhandlung Balfours von einem Vergteich zwischen’ Pri- 


mitivrinne und Urmund noch keine Rede 
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Entwicklung des Mesoderms der Vogel, die bis dahin erschienen war: 
sie war auch am klarsten in den SchluBfolgerungen. Es muB aber 
erwihnt werden, da® Balfour auBer den zwei Teilen des Mesoderms. 
die oben angefiihrt sind und die den von mir spater als gastrales 
und peristomales Mesoderm unterschiedenen Teilen  entsprechen, 
noch ein Mesoderm der Area vasculosa unterschied, von dem 
er sagte, dab es ,is in a large measure developed by a direct formation 
of cells round the nuclet of the germinal wall’. Diese Entstehung 
von Mesoderm aus dem Entoderm des Keimwalles habe ich stets 
bestritten. Von ganz besonderer Wichtigkett waren noch die 
Untersuchungen v. Kupffers tiber .die Gastrulation an den mero- 
blastisehen Eiern der Wirbeltiere und die Bedeutung des Primitiv- 
streifens” (Areh. f. Anat. u. Physiol., Anat. Abt., 1882 und {884 

Hier untersehied v. Kupffer zuerst’ bet den Sauropsiden eine dein 
Hotter aufliegende Zellschieht, der er den Namen Paraderm gab 
und deren Entstehung er in Beziehune brachte zur machtigen Aus- 
hildung des Nahrungsdotters: in phylogenetischer Hinsieht sei diese 
Schicht vom inneren Keimblatte abzuleiten, es sei ein gewisser- 
maBben vorzeitig selbstandig gewordener Teil dieses Blattes. Ebenso 
wichtig aber war, dab v. Kupffer nieht mehr wie bis dahin alle 
(ntersucher, den Primitivstreifen schlechtweg eine ektodermale Bil- 
dung sein lie}; vielmehr war er der Ansicht, da®B der Boden der Pri- 
mitivrinne von Zellen ausgekleidet sei, die den Charakter von Ento- 
dermzellen besitzen. Endlich ist noch die ungemein wichtige 
Arbeit von N. Lieberkiihn ,,Uber die Chorda der Saugetiere‘ aus 
dem Jahre 1882 (Arch. f. Anat. u. Phys., Anat. Abt., 5.399 u. 438) 
zu erwahnen, die zweifellos sowohl anf Heape, als auf van Beneden 
von nachhaltigem Einflu® war. In dieser Arbeit beschrieb er im 
Kopffortsatz des Meerschweinchens einen Kanal, den er als Chorda- 
kanal bezeichnete, und von dem er zeigte, dai er spater durch 
Autspaltung seiner unteren Wand zur Rinne werde. An der Bil- 
dung der Chorda beteilige sich die ganze Wand des Kanals. Spater 
finde sich ein Chordakanal nur noch in der Mitte der Keim- 
scheibe, und schlieBlich riicke er in den hinteren Teil derselben. 
Er beschreibt dann auch den Chordakanal beim Maulwurf und 
vergleicht ihn mit dem schon lange bekannten Canalis neurenteri- 
cus. Es mu iibrigens erwaihnt werden, da®B Lieberkiihn damals 


die auBere Offnung des Kanals bei den Saéugetieren noch nicht 


kannte. 
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Wahrend also Balfour, allerdings beim Hiihncehen, die Chorda 
blo® aus dem dorsalen Teil des Koptfortsatzes des Primitivstreifens 
hervorgehen lie}, was den Tatsachen zweifellos entspricht, 
war Lieberkiihn mit Hinblick auf das Meerschweinchen der Ansicht, 
da die Chorda aus dem ganzen medianen Teil des Kopffortsatzes 
den Ursprung nehme; nur so wenigstens kann ich seine Angabe 
verstehen, dab sich die ganze Wand des Kanals an der Bildung der 
Chorda_ beteilige. So war denn einer neuen Auffassung 
der Gastrulation der Amnioten, und vor allem der Siuge- 
tiere, fast nach jeder Richtung hin vorgearbeitet. Nach- 
dem ©. Hertwig be: den Amphibien, vor allem beim Triton, die Be 
ziehungen des Mesoderms zum Urmund (Rusconischen After) und 
zur dorsalen Darmwand klargelegt hatte, war man sich auch iber 
die Beziehungen des Mesoderms der Amnioten zum Primitivstreifen 
und seinem nach vorn gerichteten Fortsatze (dem Kopffortsatze 
Kollikers) klar geworden. Man hatte die Primitivrinne mit dem 
Urmund homologisiert und den Primitivstreifen selbst mit den ver- 
wachsenen Urmundrandern: man hatte die Zellen des Bodens der 
Primitivrinne als Zellen, die dem Entoderm zuzurechnen seten, auf- 
fassen gelernt: man hatte endlich gefunden, dab bei den Sauro- 
psiden friihzeitig eine mehr oder weniger geschlossene Zellschicht, 
das Paraderm, dem Dotter aufgelagert sei. Zu emem vollstandigen 
Bilde der Gastrulation der Amnioten fehlte nur noch, da’ man die 
verschiedenen Ansichten in richtiger Weise aneimanderreihte und 
vor allem, daB man den Schlu®B wagte, der Kopffortsatz sei ein Ho- 
mologon des Urdarmes. Und auch dieser Schlu® war schon vor- 
bereitet, nicht blo® dureh die Feststellung der Beziehungen des 
Kopffortsatzes zur Bildung der Chorda und eines Teiles des Meso- 
derms, sondern ganz besonders auch durch die Entdeckung eines 
Kanals innerhalb desselben, eines Kanals, der allerdings damals nur 
bei den Saugetieren nachgewiesen werden konnte und hier den etwas 
irrefihrenden Namen ,.Chordakanal’ erhalten hatte. — Und doch war 
offenbar die riehtige Aneinanderreihung und Zusammenstellung der 
um die Mitte der achtziger Jahre bekannten Tatsachen nicht so leicht, 
als es uns heute zu sein scheint; sonst hatte van Beneden, als er im 
Jahre 1886 vor den vereinigten Sektionen fiir Anatomie und Zoo- 
logie auf der 59. Versammlung deutscher Naturforscher und Arzte 
zu Berlin seine neuen Ergebnisse iiber die Keimblatterbildung und 


Gastrulation der Saugetiere vortrug, verstanden werden miissen, 
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Wohl alle heute noch lebenden Teilnehmer jener denkwiirdigen Be- 
ratungen erinnern sich an das recht wenig befriedigende Resultat 
der zwei beriihmten ,,Gastrulasitzungen am 21. und 22. September. 
In der zweiten Sitzung teilte van Beneden die Ergebnisse seiner 
neuen Untersuchungen tiber die ersten Entwicklungsstadien des 
Kaninchens und der Fledermaus (Vespertilio murinus) mit. Teh 
gebe sie hier nach dem im Anat. Anz. enthaltenen Bericht wieder; 
sie sind in folgende sieben Paragraphen geordnet: 

yl. Le eanal cordal que Lieberkiihn a découvert chez la Taupe 
(Talpa europaea) et le Cobaye (Cavia cobaya) se trouve remarquab- 
lement développe chez V. murinus, mais mexiste que virtuellement 
sauf en arriére, chez le Lapin. 

2. La voute du canal est formeéee par une couche des cellules ey- 
lindriques disposées en une plaque adjacente et intimement unie a 
la plaque médullaire au fond du sillon dorsal (,Riickenrinne’, sillon 
médian de van Bambeke). C’est exclusivement au dépens de cette 
plaque homologue au Chordaentoblast de O. Hertwig que se forme 
la notocorde. 

3. La plaque notocordale se continue a droite et a gauche, avec 
la couche externe du mesoblaste (somatopleure). 

4. Le plancher du canal est formé par une masse cellulaire qui 

se continue sur les cétés avee la couche profonde du meésoblaste 
(splanchnopleure). Cette derniére se soud plus tard avee Phypo- 
blaste sous-jacent, le long de la ligne médiane. 
5. Le canal cordal s’ouvre a Vextérieur a Vextréemite anteérieure 
de la ligne primitive chez le Lapin comme chez le Murin. — En 
avant de cette ouverture la plaque médullaire sinflechit en dedans 
pour se continuer avec la plaque notocordale. Cette ouverture 
répond au futur canal neurentérique. 

6. Le sillon primitif est délimité a droite et a gauche par une 
lévre suivant laquelle Pepiblaste epaissi se continue avee la couche 
externe du mésoblaste. 

7. Le fond du sillon primitif est formé par une masse cellulaire 


qui a lextremité antérieur de la ligne fait saillie au dehors. Elle se 


continue sur les cétés avee la couche profonde du mésoblaste qui 
constitue le plancher du canal cordal. Cette masse cellulaire est 
homologue au ,Dotterpfropf des Amphibiens.““ Dann heiBt es in 
dem Bericht: ,,Hieraus folgert van Beneden, da®B der Chordakanal 
der Gastrulaeinstilpung der Amphibien entspreche und dab der 
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Primitivstreifen dem Blastoporus gleichzusetzen sei. Auch in det 
Bildung des Mesoblasts und des Coeloms bestehen bei Saéugetieren 
Verhaltnisse, die mit denen der Amphibien iibereinstimmen.* An 
den Vortrag schlob sich eine Demonstration der Priparate van Be- 
nedens iiber die Entwicklung von Vespertilio und Riickerts iiber 
Selachierentwicklung an. 

In der nach seinem Tode von Brachet herausgegebenen Mono- 
graphie van Benedens ,,De la ligne primitive’ usw. schildert dieser 
auf S. 104 (Arehiv 354) den Eimdruck, den seine Auseinandersetzun- 
gen in Berlin machten, folgendermaBen: ,,L’exposé que j'ai fait a 
Berlin des resultats de mes études et des reflexions qu’elles ont 
provoquees a ete peu compris; il nest pas facile @embranler des 
idees anerees depuis longtemps.” Dies ist ganz richtig; die Aus- 
emandersetzungen van Benedens wurden in Berlin nicht oder nur 
sehr mangelhaft verstanden: auch ich habe sie nur insoweit verstanden, 
als sie eine Ubereinstimmung zwischen der Entwicklung des Meso- 
derms der Séugetiere und derjenigen der Amphibien (O. Hertwig) 
und des Amphioxus (Hatschek) erkennen lieBen, eine Ubereinstim- 
mung, auf die schon Balfour und Deighton in der oben zitierten 
\bhandlung iiber die Végel hingewiesen hatten. Dab die Beob- 
achtungen van Benedens eine Theorie der Gastrulation der Amnioten 
in sich sehléssen oder aus sich ableiten lieBen, kam vielleicht nie- 
mandem, jedenfalls auch mir nicht zum Bewubtsein. Den Umstand, 
dai er in Berlin nieht verstanden wurde, hatte aber van Beneden 
wie mir scheint in erster Linte sich selbst zuzuschreiben; tiber ,ideées 
anerees” durfte er sich nicht beklagen: geht doch aus dem friiher 
Mitgeteilten hervor, wie begierig man gerade in den achtziger Jahren 
jede neue Idee aufgriff und wie gern man bereit war, in die Erérte- 
rung soleher wichtiger Fragen einzutreten. Aber als van Beneden 
vortrug, stand man vor einem Ratsel. Alles hatte noch seine An- 
gaben aus den Jahren \l875 und 1880 in Erinnerung: waren diese 
doch sogar in populire Biicher, wie in Haeekels Anthropogenie, 
iibergegangen! Gerade der Umstand, daB van Beneden noch im 
Jahre 1880 so energisch gegen Kolliker aufgetreten war, schien die 
Annahme zuzulassen, dab die Keimblatterbildung der Séugetiere 
doch etwas anders verlaufe als Kélliker gemeint hatte. Von van Be- 
nedens Riickzug im Jahre 1884 wuBten die wenigsten etwas. Er 
vollzog sich in einer Arbeit, die dem Titel nach blo® Angaben iiber 


die féitalen Anhdnge der Saugetiere vermuten lieB: nicht emmal 
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in den SchluBworten war etwas von den Keimblattern gesagt. Und 
nun kam mit einem Male, ganz und gar unvermittelt, eine ganz 
neue Darstellung! Warum sagte van Beneden nicht: ,,lech habe 
mich geirrt, die Mesodermbildung verlauft anders als ich dachte, die 
Gastrulation erfolgt sehr viel spater als ich angenommen hatte; die 
Metagastrula hat mit der Gastrulation nichts zu tun und die Off- 
nung, die in ihrer a&uBeren Schicht voriibergehend sichtbar ist, ist 
kein Blastoporus ? usw. Statt dessen erwahnte van Beneden seine 
friiheren Arbeiten nicht und iiberlieB es seinen Zuhoérern, sich mit 
ihnen abzufinden. War es da zu verwundern, dab sich niemand 
mehr zurecht fand? So wird man es auch verstehen, daB ich, als ich 
zwei Jahre spater in Wurzburg iiber die Gastrulation und Mesoderm- 
bildung der Wirbeltiere vortrug, eine wesentlich neue Auffassung 
vorzutragen meinte. Als dann van Beneden erklarte, dab er mit 
meiner Auffassung iiber die Bedeutung des Primitivstreifens der 
Amnioten vollkkommen einverstanden sei, konnte ich mich dariiber 
nur aufrichtig freuen. Aber erst als er in seinen weiteren Ausfiih- 
rungen auf seine Auseinandersetzungen in Berlin Bezug nahm, wurde 
mir klar, wie gro® die Ubereinstimmung zwischen seinen Beobach- 
tungen und SchluBfolgerungen und meinen eigenen war. Indessen 
war ich sowohl bei meinen Beobachtungen als bei meinen Schlub- 
folgerungen weiter gegangen als er. Van Beneden suchte die Gastru- 
lation und Keimblatterbildung der Saéugetiere auf die der Amphi- 
bien zuriickzufiihren. Meine Untersuchungen dagegen nahmen von 
den Selachiern ihren Ausgang, also von Formen mit einer Disco- 
gastrula (nach der Bezeichnung Haeckels); darauf untersuchte ich 
die Keimblatterbildung der Végel und suchte mir dariiber klar zu 
werden, welche Beziehungen sich zwischen dem gleichfalls scheiben- 
férmig ausgebreiteten Keime der Vogel und dem der Selachier nach- 
weisen lieben; erst nachdem ich die Mesodermbildung des Huhnes 
und der Ente untersucht und hier ganz aébnliche Verhaltnisse gefunden 
hatte wie wenige Jahre vorher Balfour und Deighton, aber mit der 
ungemein wichtigen und fiir die allgemeine Auffassung der Gastru- 
lation und Mesodermbildung entscheidenden Ausnahme, daB ich 
kein Mesoderm von der Peripherie der Keimscheibe den Ursprung 
nehmen sah, — erst dann glaubte ich ein Verstandnis der Gastru- 
lation gewonnen zu haben; und nun erst wandte ich mich an die 


Sadugetiere, um zu erfahren, ob meine Auffassung auch auf sie An- 


wendung finde. So kam ich denn dazu, fiir die Amnioten eine neue 
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Form der Gastrula, die ich als Epigastrula bezeichnete, aufzu- 
stellen und zu zeigen, auf welehe Wege die Gastrulation der Am- 
nioten auf die der Anamnier zuriickgefiihrt werden kénne. Die Ge- 
schichte dieses Gegenstandes ist also nicht so einfach, daB man sich 
liber sie mit den Worten hinwegsetzen diirfte: ,,Cette interprétation 
(d. h. die Homologisierung des Kopffortsatzes mit dem Urdarm), 
encore qu’exprimee dans de simples communications préliminaires, 
a rallie plusieurs embryologistes, notamment C. Rabl (aus dem 
Nekrolog Brachets). Denn diese Deutung oder Homologisierung, 
wenn sie auch zweifellos zuerst in bestimmter Form von van Be- 
neden ausgesprochen wurde, ware fiir sich allein ganz unver- 
stindlich, ja geradezu unmdéglich gewesen (trotzdem thr 
schon Balfour und Deighton und nicht minder auch Lieberkiihn 
vorgearbeitet hatten), wenn ihr nicht die von Rauber aufgestellte 
und begriindete und von vy. Kupffer und Balfour genauer ausgefiihrte 
Homologisierung der Primitivrinne mit dem Urmunde vorausge- 
gangen wire. Jede weitere, dieser Hypothese angeschlossene Deu- 
tung, wie die des zwischen den Lippen der Primitivrinne hervor- 
ragenden Zapfens als ,,Dotterpfropfes*, war und ist durchaus neben- 
sichlicher Art. Die Frage aber, wem die Prioritaét einer Hypothese, 
an der so viele gearbeitet haben, zuzusprechen sei, ist meiner Uber- 
zeugung nach eine durchaus miibige. Mag sie immerhin Brachet 
einzig und allein zugunsten van Benedens entscheiden wollen: viel- 
leicht ist dies Sache des Geschmacks. Auf keinen Fall aber wird man 
den Namen Raubers vergessen diirfen, der den Grund zu der 
ganzen Hypothese gelegt hat. Ich werde ubrigens im II. Teil 
eine Theorie vortragen, welche itiber alles, was bisher tber 
den Gegenstand gesagt wurde, hinausgeht. Die Mitteilungen 
van Benedens auf der Anatomenversammlung in Wirzburg im Jahre 
ISS8S betreffen erstens das, was er in der Diskussion zu meinen zwel 
Vortragen sagte, wobei er an seinen Berliner Vortrag aus dem Jahre 
ISS6 erinnerte, und zweitens die Erlauterungen zu seinen Demon- 
strationen. Die letzteren waren wieder zweierlei Art: erstens be- 
zogen sie sich auf die Demonstration von Praparaten iiber die Ko- 
pulation der Geschlechtsprodukte, die Reifung des Eies, den Be- 
fruchtungsvorgang und die Mitose bei Ascaris meg., zweitens auf die 
Erklérung von zwolf von Werner und Winter ausgefiihrten Tafeln 


iiber die Keimblatterbildung, den Chordakanal und die Gastrulation 


bei den Séugetieren mit spezieller Beziehung auf das Kaninchen und 
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Vespertilio murinus. Man wird gut tun, sich bei der Lektiire dieser 
Erklarungen zu vergegenwartigen, daB sie, geradeso wie auch das 
in der Diskussion Gesagte unter dem unmittelbaren Eindrucke 
meiner Vortrige standen'!). Die wesentlichen Schliisse, die er aus 
seinen Untersuchungen iiber die Gastrulation der Séugetiere zog, 
waren: |. die Primitivrinne ist dem Urmund der Anamnia homolog, 
ein SchluB, den, wie wir gesehen haben, schon im Jahre 1876 Rauber 
gezogen hatte; und 2. der Kopffortsatz des Primitivstreifens der 
Sdugetiere ist der Gastrula-Einstiilpung, also seine Hoéhle der 
Hoéhle des Urdarmes oder Archenteron zu vergleichen. 
Sehr wichtig und zugleich durchaus neu war seine Auf- 
fassung der Héhle der Blastocyste oder Vesicula blasto- 
dermica: er sagte von ihr, daB sie ,.héchstwahrscheinlich’’ nur eine 
intracellulare Héhle, oder, richtiger, durch ZusammentleBen soleher 
Hohlen entstanden sei. ,,Die progressive Reduzierung des Eies im 
Zweig der Siugetiere’’ habe ,,die immer mehr friihzeitig werdende 
Umwachsung des Nahrungsdotters bedingt. Bei den jetzigen Formen 
findet sie schon wahrend der Furchung statt, und der von mir 1875 
beschriebene Blastoporus (damit ist’ der Blastoporus der ,Meta- 
gastrula’ gemeint) ist nach meiner jetzigen Meinung dem Dotter- 
blastoporus der Sauropsiden homolog (S.712). Es war dies zum 
erstenmal, dab van Beneden seine friihere Ansicht iiber den Blasto- 
porus zuriicknahm; offenbar war aber damit auch der Vergleich der 
als ..Metagastrula’ bezeichneten Keimform mit einer Gastrula aul- 
gegeben. leh kann der Ansicht, dab der Blastoporus der Meta- 
gastrula dem Dotterblastoporus der Sauropsiden homolog sei, wie 
weiter unten auseinandergesetzt werden wird, nicht zustimmen. 
Kin ganz wesentlicher Unterschied zwischen der Auf- 
fassung van Benedens und meiner eigenen hat immer 
darin bestanden, dab van Beneden, Adhniich wie Balfour 
und iibrigens auch Rauber, die Primitivrinne durch Ver- 
wachsung der Rinder einer Keimscheibe entstehen lieb, 
die nach dem Ty pus einer Selachierkeimscheine gebaut 


war. Nur so kann ich van Benedens Worte auffassen: ,,lch teile 


!) Die Tafeln wurden, um zwei vermehrt, erst in der nachgelassenen 
Monographie ,,De la ligne primitive’ usw. veréffentlicht; die beiden im 
Anat. Anz. 1888 mitgeteilten Zeichnungen finden sich auf Tafel XTX, 
Fig. 2 und 5 dieser Monographie wieder; sie stellen Liangsschnitte durch 
Keime von Vespertilio murinus dar. 
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die Meinung Balfours, nach welcher die zentrale Lage des Urmundes 
be: den Sauropsiden und den Saugetieren dadurch entstanden ist, 
da®B das Zusammenwachsen der Rander der Keimscheibe, woraus 
das Archenteron auch bei den Selachiern durch Einstiilpung sich 
bildet, immer frihzeitiger stattgefunden hat, so daB die archente- 
rische Anlage bei den jetzigen Amnioten von Anfang an zentral ent- 
steht." Ich selbst habe diese Ansicht immer bestritten. Meiner 
Ansicht nach haben Umwachsungsrand und Urmund einer Saurop- 
sidenkeimscheibe miteinander gar nichts zu tun. In der nachge- 
lassenen Monographie van Benedens ist von dieser Auffassung tbri- 
gens nicht mehr die Rede. 

Im Jahre 1888 erschienen noch zwei Arbeiten van Benedens, 
von denen die eine die Fixation der Blastocyste von Vespertilio 
murinus an der Uterusschleimhaut und die andere die Bildung und 
den Bau der Placenta derselben Fledermaus zum Gegenstand hatte. 
Uber die Verdanderungen der Uterusschleimhaut der Fledermause 
wahrend der Schwangerschaft hat einige Jahre spater van Benedens 
Sehiiler P. Nolf mehrere ausgezeichnete, auch von den Spezialisten 
der Placentarforschung riihmend anerkannte Arbeiten veréffent- 
licht'). Wir erfahren von P. Nolf*), da® van Beneden urspriinglich 
selbst die Ansicht hatte, eine vollstandige Studie itiber die Placen- 
tation von Vespertilio murinus (mit Tafeln) zu verOffentlechen, dab 
er aber durch verschiedene Umstande daran gehindert war und 
daher im Jahre 1893 seinen Schiller Nolf veranlabte, die Arbeit 
aufzunehmen. Van Beneden selbst hatte bereits die Untersuchung 
der Entwicklung der Placenta foetalis bis zu einem gewissen Ab- 
schluB gebracht. In der ersten der im Verzeichnis zitierten Arbeiten 
gibt er zunachst eine allgemeine Beschreibung des Uterus, wobei er 
dessen freien Rand mit dem Fundus des menschlichen Uterus und 
den mesometralen mit dessen Seitenrandern vergleicht. Die dem 
Fundus entsprechende Seite der Uterushéhle ist fre1 von Drisen. 


Sodann geht er zur Beschreibung der Verainderungen der Uterus- 


1) Ich verweise zugleich auf die zusammenfassenden Arbeiten von 
H. Strahl ,,Uber die Embryonalhillen der Sauger und die Placenta‘ in 
©. Hertwigs Handbuch der Entwicklungslehre, Bd. 1, Teil I], 1906, und 
©. Grosser, ,,Vergleichende Anatomie und Entwicklungsgeschichte der 
EKihaute und der Placenta’. Wien und Leipzig 1909. 

2) Etude des modifications de la muqueuse utérine pendant la gesta- 
tion chez le Murin (Vespertilio murinus). Arch. de Biol., Vol. 14, 1896. 
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schleimhaut in der ersten Zeit der Schwangerschaft iiber. Die Fur- 
chung des befruchteten Eies beginne im Oviduct und vollende sich 
im Uterus. Wenn die Hoéhle der Blastocyste auftrete, sei die Zona 
pellucida schon sehr diinn; sie werde alsbald ganz resorbiert. Die 
Blastocyste sei im Uterus immer so orientiert, daB der Embryonal- 
fleck nach dem Fundus sehe, also nach dem antimesometralen Rand. 
Spater gehe sie aus der mehr rundlichen Form in die Linsenform 
iiber. Man konne dann eine Hémisphére embryonnaire oder supé- 
rieure, die dem Fundus zugewendet sei, und eine Hémisphere in- 
férieure unterscheiden. An der oberen, rasch wachsenden Hemi- 
sphare sei sodann der Embryonalfleck und der diesen umgebende 
Placentarring (l’anneau placentaire) zu erkennen. Im Bereiche dieses 
Ringes sei der verdickte Epiblast innig mit der Uterusschleimhaut 
vereinigt, wahrend der Embryo, der in diesem Stadium noch zwei- 
blatterig sei, von der Uterusschleimhaut durch einen Raum getrennt 
sei, der an Ausdehnung rapid zunehme (die kiinftige Ammionhohle). 
— Nun schwinde das Uterusepithel vollstaéndig in der Partie der 
Schleimhaut, die dem Placentarring der Blastocyste entspreche. 
In einer sehr weit zuriickliegenden Periode der Entwicklung, wenn die 
Embryonalanlage in ihrer ganzen Ausdehnung noch zweiblatterig 
sei, also vor der Bildung des Primitivstreifens und der Placentar- 
zotten, vollziehe sich in der Ausdehnung des Placentarringes, der zu 
gewissen Zeiten mindestens vier Fiinftel des Umfanges der Blasto- 
eyste einnehme, eine so innige Vereinigung zwischen dem noch 
glatten und einheitlichen Epiblast des Embryo und der modifizier- 


ten Mucosa propria des Uterus, dab es schwer werde, die Grenzen 


zwischen den* miitterlichen Geweben und der Epiblastschicht des 


Embryo zu sehen. Was die zweite Arbeit betrifft, so schildert 
van Beneden hier die Art, wie die Decke der kiinftigen Amnionhéhle 
gebildet werde, anders, als es spater (1899 und nachgelassene Schrif- 
ten) von ihm geschehen ist. Er glaubte namlich, da® die urspriing- 
lich des Epithels beraubte oder entblOBte Mucosa propria des Uterus 
direkt die Decke der spaiteren Amnionhéhle bilde. Vom definitiven 
Amnion trete zuerst die Schwanzscheide auf, und zwar schon kurz 
nach dem Erscheinen des Primitivstreifens. Dann bilde sich die 
Kopfscheide, wobei, wie van Beneden im Gegensatz zu seinen frihe- 
ren Mitteilungen iiber das Proamnion hervorhebt, bei der Fleder- 
maus an seiner Zusammensetzung das Mesoderm ebenso Anteii habe 
wie an der der Schwanzscheide. Endlich entstehen, und zwar gleich- 


Archiv f. mikr. Anat. Bd. 88. 13 











194 Carl Rabl. 


falls aus Kktoderm und Mesoderm, die Seitenscheiden, die zugleich 
eine Verbindung der Kopf- und Sehwanzscheide herstellen. In dem- 
selben Mabe, als das Amnion iiber den Riicken des Embryo hiniiber- 
wachse verbreitere sich der friiher erwihnte Placentarring, bis er 
endlich, wenn die Offnung des Amnion sich geschlossen habe, zu 
einer mit der Konkavitat gegen den Embryo gewendeten Scheibe 
oder Kalotte geworden sei. Damit hinge es auch zusammen, da® die 
Placenta spater nicht die Form eines Ringes, sondern die einer Scheibe 
habe Wahrend anfangs der Mesoblast ungeteilt sei, spalte er 
sich spiter in zwei Blatter, von denen das duBere zusammen mit 
dem placentaren Epiblast die Serosa v. Baers, das innere mit dem 
Epiblast zusammen das eigentliche Amnion bilde. Beide Schichten 
sind gefaBlos. Nun geht van Beneden genauer auf die Genese der 
Placenta ein. An der Bildung der Placenta beteiligen sich das Uterus- 
epithel und die uterinen Driisen in keiner Weise; jenes degeneriere 
schon vom Beginn der Schwangerschaft an, und diese fehlen inner- 
halb der Grenzen der Placentarregion vollstandig. Sodann besehreibt 
er die Verinderungen des Bindegewebes der Uterusschleimhaut und 
ihrer Gefasse, vor allem de Verdinderungen ihres Endothels. Die 
Capillaren erscheinen zuletzt nur als wandlungslose Kaniile 
innerhalb ciner mit Kernen durchsetzten protoplasmatischen Sub 
stanz. Die Endothelien der gréBeren Gefiibe (Arterien und Venen 
dagegen sind noch gut erkennbar, nur werden sie spiter kubiseh und 
vermehren sich durch Teilung. Die Serosa v. Baers erfahre unter 
dessen gleichfalls wichtige Verainderungen. Der Epiblast bilde ein 
fache oder verzweigte Sprossen, die in das verinderte Bindegewebe 
der Uterusschleimhaut eindringen. Diese Sprossen hohlen sich von 
ihrer Basis her aus, und in das Lumen dringe das Gewebe der Somato 
pleura ein. Erst spéter, wenn die Allantois an die Serosa heran 
getreten sei, bilden sich von ihr aus GefaiBe in die Sprossen hinein. 
Das Blut. das in diesen Gefissen zirkuliere, sei vom miitterlichen 
Blut dureh den mit einer Schicht kernhaltigen Proto 
ppasmas vereinigten embrvonalen Epiblast  getrennt; 
das kernhaltige Protoplasma sei aus dem veridinderten 
Bindegewebe der Mucosa hervorgegangen. Zu keiner 
Zeit beteiligen sich die Uterindriisen mit ihrem Sekret an = der 


Ernahrung des Embryo. Eine Uterusmilch gebe es bei der Fleder- 


maus nicht, und die Placenta besitze hier keine sekretorische 


Funktion. 
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In dem gleichen Jahre (1888) erschien eine kleine Abhandlung 
van Benedens iiber scheibenférmige Placenten: es war dies eine 


briefliche Mitteilung an M. Duval, die von grober Bedeutung ist, 


wie ja auch Duval gelegentlich seiner Mitteilung in der Sitzung der 


Gesellschaft fiir Biologie in Paris nachdriicklich hervorhob. Wie ge- 
sagt, hatte van Beneden in den beiden eben besprochenen Arbeiten 
die Ansicht vertreten, da’ das Plasmodium, in welehem die wan- 
dungslosen miitterlichen Gefasse liegen, miitterlichen Ursprungs 
sei, daB es, genauer gesagt, vom Bindegewebe der Uterusschleim- 
haut abgeleitet werden miisse. Nun aber teilte er Duval mit, 
dali er diese Ansicht fallen lassen miisse, und dab er sich 
hinsichtheh des Ursprunges dieser protoplasmatischen 
von Kernen durchsetzten Schichten den Ansichten an- 
schlieBe, die dieserauf Grund seiner Untersuchungen am 
Meerschweinchen und Kaninehen ausgesprochen hatte. 
Van Beneden leitet namlich jetzt, geradeso, wie es schon frither 
von Duval geschehen war, diese plasmodiale Sehicht vor Ektoderm 
(der couche enveloppante, s. u.) des Embryo ab. Im AnschluB daran 
teilt er noch eine Beobachtung an einem vier Wochen alten mensch- 
lichen Ei mit, die, wie er meinte, seme Auffassung vollkommen be- 
stitigte, und schlieBt daraus, daBb die Festsetzung der Blastocyste 
beim Menschen ebenso wie bet den Fledermaéusen erfolge. Er schlagt 
fiir die beiden Schiehten, in die sich der E.piblast (die couche enve- 
loppante) teile, die Namen Plasmodiblast und Cytoblast vor 
(davon wird auch noch bei Besprechung der Arbeit aus dem Jahre 
1894 die Rede sein). Duval knipfte an die Mitteilung des Briefes 
van Benedens die Bemerkung, es habe sich nunmehr ,,une véritable 
revolution” in unseren Ideen iiber den Ursprung der histologischen 
Klemente der Placenta und iiber die Bedeutung dieses fotalen 
Organes vollzogen. Er erinnert daran, da® er schon vor einem Jahre 
in einer miindlichen Mitteilung gesagt habe, da®i ,le placenta re- 
presente a son origine une hémorrhagie maternelle eirconscrite ou 
enkistée par des éléments foetaux ectodermiques (ou épiblastiques)”. 

Nun folgte in den Arbeiten van Benedens eine lange Pause, 
gegen deren Schlu® die Monographie iiber die Anthozoen der deut- 
sehen Plankton-Expedition ersehien. Endlich im Jahre 1889 er- 
schien van Benedens letzte, bei seinen Lebzeiten herausgegebene 
gréBere Mitteilung iiber die Entwicklung der Saéugetiere, die zu- 
gleich eine der wichtigsten von ihnen war. Zur Verdffentlichun: 
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dieser Mitteilung diirfte er wohl in erster Linie durch Mathias Duvals 
in den Jahren 1895 und 1896 erschienenen ,,Etudes sur ?Embryo- 
logie des Cheiroptéres’’ veranlaBt worden sein. Duval glaubte die 
urspriingliche, in den Jahren 1875 und 1880 von van Beneden ver- 
tretene Auffassung der Gastrulation und Keimblatterbildung der 
Saugetiere wiederaufnehmen zu miissen. Wie van Beneden, unter- 
schied auch er eine durch Epibolie entstehende Metagastrula, und 
wie van Beneden lieB auch er die duBere Schicht dieser vermeint 
lichen Gastrula zum Ektoderm des Embryo werden. Van Beneden 
aber hatte, wie schon erwahnt, diese Ansicht schon im Jahre 1886 
in Berlin fallen gelassen und seine neue Auffassung im Jahre 18388 
in Wiirzburg genauer erlautert. Es muBte ihm daher daran gelegen 
sein, kein Mibverstaéndnis aufkommen zu lassen. Er berichtet nun 
in der erwahnten Abhandlung aus dem Jahre 1899 nicht blo® iiber 
die erste Entwicklung des Embryo, sondern auch iiber die der Pla- 
centa. Was die Furchung betrifft, so halt er es fiir sicher, daB sie 
wenigstens anfangs inaqual sei. Wahrend sie aber beim Kaninchen 
zum groBbten Teil im Oviduct verlaufe, vollziehe sie sich bei der ge- 
meinen Fledermaus zum gré8ten Teil im Uterus, und nur die aller- 
ersten Stadien finde man im Oviduct. Solange die Zahl der Fur- 
chungskugeln eine geringe sei, liegen alle an der Oberflache des 
Keimes und reichen also bis an die Zona pellucida heran; spater 
aber finde man zunachst nur eine oder einige wenige, dann eine 
groBere Zahl von Furchungskugeln in der Mitte des gefurchten 
Keimes: ubrigens sei es sehr schwer, wenn nicht geradezu unmdég 
lich, sich an Schnittserien von gefurchten Fledermauseiern von dem 
Vorhandensein einer Epibolie zu iiberzeugen; aber Anzeichen einer 
solchen seien entschieden vorhanden, und in Anbetracht dessen, was 
van Beneden beim Kaninchen beobachten konnte, meint er die Még- 
lichkeit, ja sogar Wahrscheinlichkeit einer Epibolie auch fur die 
Fledermaus betonen zu miissen (wie oben mitgeteilt wurde, hatte 
van Beneden im Jahre 1880 wie fiir das Kaninchen auch fiir die Fle- 


dermaus eine epibolische Gastrula beschrieben). Sicher sei, dab man 


in allen Eiern, die am Ende der Furchung angelangt sind, und in 
denen eine Hoéhle aufzutreten beginnt, eine kontinuierliche, un- 
unterbrochene peripherische Zellschicht nachweisen kénne, die einen 
inneren Zellhaufen umschlieBe, der von der duBeren Hiille iiberall 
scharf und deutlich getrennt sei. An der Bildung der aduBeren Zell- 


schicht (couche enveloppante) beteilige sich die innere Zellmasse 
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(amas cellulaire interne) in keiner Weise. Die Héhle der Blastocyste 
(la eavité blastodermique) erscheine nicht in Form einer Spalte, 
sondern in Form zahlreicher Hohlraume, die allmahlich miteinander 
zu einer einheitlichen Héhle verschmelzen. Die Hohlraume treten 
nach Art von Vakuolen innerhalb der Zellen der inneren Zellmasse 
auf, also intracellulir, und zwar nur an einer Seite der inneren 
Zellmasse, nicht in deren ganzem Umfang. Die Zellen, in denen 
die miteinander konfluierenden Vakuolen auftreten, differenzieren 
sich spiter zu den Zellen des gewéhnlich sogenannten Entoderms 
oder Hypoblasts, einer Zellschicht, die van Beneden als couche 
lecithophorale bezeichnet. Genetisch gehére also diese Zell- 
schicht mit der Fliissigkeit zusammen, die die Héhle der Blasto- 
eyste erfiille, und daher nennt van Beneden beide zusammen 
Lecithophor. Er vergleicht diese Zellschicht, so wie es von mir in den 
Jahren 1888 und 1889 geschehen war, mit dem Paraderm vy. Kupifers 
und die Fliissigkeit mit dem verfliissigten Deutoplasma, das die 
subgerminale Hoéhle erfiillt, und mit dem Nahrungsdotter. Nehme 
man an, dab bei einem Sauropsiden das ganze Deutoplasma_ ver- 
fliissigt ware, so wiirde sich die subgerminale Héhle bis zum vege- 
tativen Pol des Eies (péle antiembryonnaire) erstrecken. Die Hohle 
der Blastoeyste nennt van Beneden Lecithoceéle. 

Kr geht sodann zur Sehilderung der weiteren Entwicklung der 
masse cellulaire interne’ iiber. Dabei betont er, dab er der Erste 
gewesen sei, der erkannt habe, dal sich die innere Zellmasse, der 
Furehungskugelrest der Autoren, in zwei Schichten teile, wodurch 
der Keim voriibergehend dreischichtig werde. Bekanntlich (vgl. 0.) 
wurde die duBere dieser drei Schichten bald darauf von Wolliker 
als ,,Raubersche Schicht oder auch als ,,Deckschicht™ bezeichnet. 
Van Beneden beklagte sich nun, daB diese Schicht ganz allgemein 
diesen Namen fiihre, obwohl er ihre Existenz, ihren Charakter und 
ihren Ursprung bereits im Jahre 1875 genau gekannt und beschrieben 
habe. Dazu ist aber zu bemerken, daB er in der Deutung der drei 
Schichten damals nicht gliicklich war, indem er die ,,Raubersche 
Schicht' fiir das definitive Ektoderm und das wirkliche Ektoderm 
(richtiger den Embryoblast, vgl. u.) fiir das Mesoderm gehalten hatte. 
Wie wir gesehen haben, war van Beneden noch im Jahre 1880 sehr 
entschieden der durchaus richtigen Deutung und Auffassung Raubers 
und Kdllikers entgegengetreten, selbst nachdem letzterer ihn auf 
seinen Fehler aufmerksam gemacht hatte. Erst im Jahre 1884 gab 
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er zu, dab er sich geirrt hatte, aber er glaubte auch dann noch be 
tonen zu miissen, daB er zahlreiche Schnittserien besitze, die deut- 
lich zeigten, daB die Zellen der Rauberschen Schicht nicht oder we- 
nigstens nicht ganz zugrunde gehen, sondern dab sie an der Bildung 
des definitiven Ektoderms Anteil nehmen (vgl. 0.). Jetzt labt er 
auch diese Ansicht fallen; wenigstens heibt es von diesen Zellen: 
., Kolliker pense qu’elles degénérent et je crois pouvoir me rallier a sa 
maniére de voir.” Die Blastoeyste nehme nun rasch an Volumen 
zu und flache sich dabei etwas ab. Stets sei sie so orientiert, daB die 
embryonale Hemisphare, d. h. diejenige, die den inneren Zellhaufen 
enthalte, nach auBen gegen den freien oder antimesometralen Rand 
des Uterus sehe, die antiembryonale gegen den mesometralen. Di 
innere Zellmasse sondere sich alsbald in zwei Teile, indem die am 
tiefsten gelegenen Zellen, die an die Héhle der Blastoeyste grenzen, 
sich von den ibrigen als zusammenhangende Sehicht ablésen. Es 
ist das diejyenige Zellschicht, von der schon oben die Rede war und 
die van Beneden als couche lécithophorale bezeichnete; den Rest 
der inneren Zellmasse, der ubrigens deren Hauptmasse darstellt, 
nennt van Beneden bouton embryonnaire, was sich so ziemlich mit 
der deutschen Bezeichnung Embryonalknoten deckt. Naehdem 
diese Teilung der inneren Zellmasse in die couche lecithophorale und 
den bouton embryonnaire erfolgt sei, wachse die erstere rasch tibet 
die Grenzen des Embryonalknotens hinaus und schlieblich aus det 
embryonalen in die antiembryonale Hemisphare der Blastoeyste. 
Nach kurzer Zeit bedecke sie tiberall von innen die couche envelop- 
pante. Diese letztere sei an der Bildung des Embryonalknotens in 
kemer Weise beteiligt. In der antiembryonalen Hemisphare bilds 
sie zahlreiche, unregelmaBige Papillen, weshalb van Beneden div 
Hemisphare auch Hemisphére papillifere nennt. Spater werd 
die Grenze zwischen Embryonalknoten und couche enveloppante 
undeutlicher und letztere teile sich im Bereiche der embryonalen 
Hemisphare in zwei Schichten: eine auBere, die in den folgenden 
Stadien das Plasmodium der Placenta liefere, und die van Beneden 
daher als Plasmodiblast bezeichnete, und eine innere oder tiefere, 
die den Charakter eines kubischen Epithels beibehalte, und die er 
daher Cytoblast nannte. (Wie erwahnt, hat van Beneden diese 
\usdriicke zuerst in dem Briefe an Duval 1888 gebraucht.) — Nun 
treten im Embryonalknoten kleine, sehr verschieden gestaltete 
Hohlen auf, die indessen nie bis an den Lecithophor heranreichen, 
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sondern von ihm stets durch eine einfache Sehicht von Cylinder- 


epithel getrennt bleiben. Die zentralen Zellen des Embryonal- 


knotens gehen allmablich durch Karyolyse zugrunde. Die aus pris- 
matischen oder zylindrischen Zellen bestehende Platte dagegen, 
die aus dem Embryonalknoten entstanden sei, sei anfangs stark ge- 
kriimmt und dabei mit der Konkavitaét nach auben gewendet; spater 
strecke sie sich mehr gerade und setze sich an ihrem Rand mit der 
tiefen Lage der couche enveloppante (also mit dem Cytoblast) in 
Verbindung. Die Hoéhle, die im Embryonalknoten auftrete, nennt 
van Beneden la caviteé amniotique future, aber manchmal auch 
einfach cavite amniotique. Zum Schlu®B des beschreibenden Teiles 
gibt van Beneden noch eine kurze Darstellung seiner Beobachtungen 
ber die Bildung der Ektoplacenta. Der Plasmodiblast nehme rasch 
an Machtigkeit zu: unmittelbar an seiner AuBenflache verlaufen 
zahlreiche miitterliche Capillaren. Diese werden allmah- 
lich von dem wachsenden Plasmodiblast umschlossen, 
verlieren ihr Endothel und werden also zu wandungs- 
losen Hohlraumen. Der Cytoblast zeige sich dagegen stets aus 
prismatischen Zellen zusammengesetzt; spiter treibe er Knospen in 
den verdickten Plasmodiblast hinein, diese héhlen sich aus, es dringe 
das somatische Blatt des Mesoderms in die Knospen hinein, und diese 
werden alsbald von der Allantois aus vascularisiert. Von da an sei 
die fétale Placenta mit Zotten besetzt. Diese besitzen also eine 
bindegewebige, gefaBhaltige Achse, die zunéchst von dem aus pris- 
matischen Zellen bestehenden Cytoblast bedeckt sei, der seimerseits 
wieder eine plasmodiale Hille von seiten des Plasmodiblasts erhalte. 
Die Uterusschleimhaut sei an der Bildung der fétalen Placenta 
und ihrer Zotten in keiner Weise beteiligt. Diese Mitteilungen 
stimmen in allen wesentlichen Punkten mit den brieflichen Mittei- 
lungen an Duval iiberein, wenn sie auch in manchen Punkten ge- 
nauer sind. 

Die Decke der kiinftigen Amnionhéhle werde anfangs von den 
beiden Schichten der couche enveloppante zusammengesetzt. Spater 
aber finde man nur mehr den Plasmodiblast; der Cytoblast sei ge- 
schwunden. Dieser erscheine erst wieder am Rande des Embryonal- 
schildes, mit dem er in Verbindung trete. Moglicherweise seien die 
Zellen des Cytoblasts der Decke der Amnionhéhle durch Degene- 
‘ation zugrunde gegangen; ubrigens sei es auch sehr wohl méglich, 
daB sie sich am Aufbau des Plasmodiblasts beteiligt haben; vielleicht 
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endlich spielen beide Prozesse dabei eine Rolle. Bei der kleinen 
Hufeisennase bleiben itibrigens an der Decke der Amnionhéhle beide 
Schichten der couche enveloppante erhalten. 

In den allgemeinen Betrachtungen stellt van Beneden zunachst 
aus der Literatur die bis dahin bekannten Faille zusammen, in denen 
die ,cavité amniotique primitive’ durch Aushéhlung eines soliden 
Embryonalknotens entsteht. Dies sei bei den Primaten mit Inbe- 
griff des Menschen, den Nagern mit Keimblaitterumkehr, den In- 
sektentressern, den insektivoren und frugivoren Flederméusen und 
den Huftieren der Fall. Ihnen gegeniiber stehen das Kaninchen, 
die Spitzmaus und Tarsius, bei denen keine Héhle im Embryonal- 
knoten entsteht. Diese Bildungsweise des Amnions habe, da die Tier- 
formen, bei denen sie durch Aushéhlung des Embryonalknotens 
entstehe, den verschiedensten Ordnungen angehoren, und da anderer- 
seits dasselbe auch von den Formen gelte, bei denen keine solehe 
Aushohlung erfolge, gar keinen systematischen Wert. — Sodann be- 
trachtet van Beneden das Schicksal der primitiven Amnionhdéhle 
bei den verschiedenen Formen. Er findet, da®i man eine kontinuier- 
lhiche, fortlaufende Reihe aufstellen kénne, die mit den Primaten und 
den Nagern mit Keimblitterumkehr beginne und durch Formen, 
wie die gemeine Fledermaus, die Hufeisennase und den Igel zum 
Maulwurf, Schwein und Hund und von da weiter zum Kaninehen 
und der Spitzmaus fiihre, bei welch letzteren tiberhaupt keine Aus- 
héhlung des Embryonalknotens mehr stattfinde. Er meint, dab 
ernste Griinde fir die Annahme sprechen, dah nicht der 
Entwicklungsmodus, wieihndas Kaninchen zeige, sondern 
vielmehr ein Modus, der sich dem der Nager mit Keim- 
blatterumkehr naherte, fiir die Siugetiere als der primare 
angesehen werden miisse, daB die anderen Entwicklungsarten 
sich aus diesem ableiten, und daB diese sehlieBlich zu jener Verein- 
fachung gefiihrt haben, die uns das Kaninchen und die Spitzmaus 
vor Augen fiihren. — Ich bemerke, ohne schon hier auf eine Kritik 
dieser Ansicht einzugehen, daB Selenka schon lange vor van Be- 
neden, im Jahre 1884, eine ahnliche, natiirlich dem damaligen Wissen 
entsprechend kiirzere Reihe von Formen zusammengestellt hatte, dab 


er aber das durch das Kaninchen reprasentierte Extrem fir den 
primiren Modus, das durch die Nager mit Keimblatterumkehr und 
vor allem durch das Meerschweinchen charakterisierte Extrem fir 
sekundaér abgedndert betrachtete. Van Beneden stiitzte seine Auf- 
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fassung auf folgende Griinde: 1. finde man eine Aushéhlung des 
Embryonalknotens in allen Ordnungen der Séugetiere von den Ungu- 
laten bis zu den Primaten; 2. gebe es sogar beim Kaninchen noch 
einen Embryonalknoten, obwohl hier keine Aushéhlung desselben 
mehr stattfinde; und 3. sei die Raubersche Schicht des Kaninchens 
offenbar eine rudimentire, der Ektoplacenta der anderen Saéuge- 
tiere homologe Bildung. Er meinte, der solide Embryonalknoten ver- 
danke seinen Ursprung dem Umstand, daB an Stelle einer urspriing- 
lichen Invagination ein cenogenetischer ProzeB getreten sei. Die 
Ursache der vorzeitigen Invagination der Area embryonalis bei den 
ersten placentalen Saéugetieren sei einerseits in der progresst- 
ven Verkleinerung des Eles, andererseits in seiner Ent- 
wicklung innerhalb des Uterus zu suchen. Beides habe 
einen entscheidenden EinfluB auf die ersten Entwicklungsprozesse 
gehabt. Der Teil des gefurchten Keimes, der den eigentlichen Embryo 
zu liefern bestimmt war, habe sich nicht bloB sehr rasch mit einer 
Ektodermhille umgeben, sondern es habe auch infolge der geringen 
Dimensionen des Eies der in Bildung begriffene Embryonalfleck 
nicht mehr Platz gehabt, sich flach auszubreiten; er habe sich friih- 
zeitig in die Tiefe gesenkt, und die Folge sei eine mehr oder weniger 
weitgehende Umkehrung der Keimblatter gewesen. Zum Schlusse 
hebt van Beneden ausdriicklich hervor, daf die in dieser Arbeit be- 
schriebenen Vorginge durchwegs der Gastrulation vorausgehen. 
Die beiden Schiehten des zweiblitterigen Siugetier- oder 
Sauropsidenembryo entsprechen nieht dem Ektoderm 
und Entoderm des Amphioxus und dirfen daher auch 
nicht mit diesen Namen bezeichnet werden. Das sei auch 


der Grund gewesen, weshalb er fiir dieselben die Ausdriicke Blasto- 


phor und Lecithophor gewaéhit habe. (Alle Namen, deren er sich 


bedient habe: couche enveloppante, amas interne de Poouf segmente, 
lécithophore, bouton embryonnaire und blastophore hitten ausschlieb- 
ich objektiven Sinn und prajudizierten nichts in Beziehung auf die 
morphologische Bedeutung der Formationen, auf die sie sich beziehen)*). 

Ich habe diese Arbeit vam Benedens nicht bloB deshalb so aus- 
fiihrlich besprochen, weil sie eine der wichtigsten ist, die iberhaupt 
iiber Sdéugetierentwicklung vorliegen, sondern auch, weil ich spater, 
im Il. Teil dieser Arbeit, auf ihr weiterbauen werde. 

1) Das kann von den Ausdriicken Blastophor und Lecithophor, strenge 
genommen, nicht gelten. 
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Bald nach der Abhandlung van Benedens erschien tim Anat. Anz.') 
eime Notiz A. Raubers unter dem Titel: ,,Ein Wort der Entgegnung an 
Kk. van Beneden” und in unmittelbarem AnschluB daran van Be- 
nedens Antwort. Von dem Inhalt der Reklamation Raubers war 
bereits die Rede und ebenso von den Griinden, welche mich bestimmen, 
in dieser Frage Rauber recht zu geben. 

Kurze Zeit vor van Benedens letzter groBer Arbeit iiber die erste 
Entwicklung der gemeinen Fledermaus war gleichfalls im Anat. 
Anz. eim kleiner Aufsatz desselben tiber die Existenz eimes Ca- 
nalis archentericus beim Menschen erschienen. Veranlabt war die 
Mitteilung durch einen kurz vorher erschienenen Aufsatz Eternods 
liber die ersten Stadien des Blutkreislaufes beim Menschen, in wel- 
chem dieser Forscher bet einem sehr jungen menschlichen Embryo 
eine Bildung beschrieb, die er geneigt war, fiir einen ,,Chordakanal”’ 
zu halten. Van Beneden bestritt diese Auffassung auf Grund seinet 
Untersuchungen an der Fledermaus sowie auch seiner ihm vor 
Grafen Spee gestatteten Nachuntersuchung des von diesem be- 
schriebenen jungen menschlichen Embryo und kam dabei zu dem 
Schlusse, daB es sich bei der von Eternod beschriebenen Bildung 
nicht um die erste Anlage, sondern um die letzten Spuren jenes 
Kanales gehandelt habe). Im Anschlu®B daran beschrieb van Beneden 
wieder die Zusammensetzung der Wande des canal archenterique 
und die Eréffnung des Kanals in die Hohle der Blastocyste. Die 
dorsale Wand, welche spater die Chorda liefere, bezeichnet er als 
plaque notochordale, die ventrale, die den Boden des Kanals oder 
des Urdarmes bilde, als plaque enterique. Diese verschmelze spatet 
mit dem Lecithophor zur plaque lécitho-enterique. Und diese wie- 
derum spalte sich nach der Héhle der Blastocyste zu aul, und zwar 


so, daB zunadchst nur vorn und hinten, also entsprechend dem spa- 


') Anat. Anz., 26. Oktober 1899, 16. Bd., 5. 523. 

2) Aug. Eternod, Premiers stades de la circulation sanguine dans 
Poeuf et Pembryon humain (Anat. Anz., 20. Dez. 1898, 15. Bd.). Der 
Kanal, den Eternod fir das mégliche Homologon des Chordakanals hielt, 
war, wie auch van Beneden meint, sicher nur ein Canalis neurentericus, 
entsprach also nur dem hintersten Ende eines Canalis archentericus odet 
Chordakanals. Im folgenden Jahr kam Eternod auf den Gegenstand 
wieder zuriick: ,,[] vo a oun canal notochordal dans Vembryon™ (Anat 
Anz., 16. Juni 1899, 16. Bd.). An dem jiingsten von ihm hier beschrie 
benen Embryo waren sicher sowohl vorn als hinten Reste eines ,,Chorda- 


kanals** vorhanden. 
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teren Pharynx und dem Canalis neurentericus, Reste davon erhalten 
bleiben. Die Plaque lécitho-entérique falle dabei einer ,,Resorption™ 
anheim (8.355). Diese Auffassung halte ich fiir durchaus unhalt- 
bar,und sie steht auch mit derin der nachgelassenen Mono- 
graphie tber die Entwicklung des Kaninchens und det 
Fledermaus ausgesprochenen und vertretenen Auffas- 
sung im Widerspruch. Von emer Resorption der ganzen 
ventralen Wand des Urdarmes kann meiner Uberzeugung nach 
keine Rede sein; dafur spricht auch nicht eine einzige Beobachtung. 
Es kann sich hochstens um eine teilweise Resorption handeln, und 
zwar nur um eime Resorption der Mitte der ventralen Wand am 
Vorderende, nicht aber der beiden Seitenteile. Eine vollige Resorp- 
tion der ganzen plaque lécitho-entérique wirde auch mit der von 
van Beneden selbst so lebhaft vertretenen Auffassung der Bedeu- 


tung des Kopffortsatzes als der Anlage des Urdarmes (éebauche 


archentérique) im Widerspruch stehen. Vielleicht handelt es sich 


also nur um eimen Fehler im Ausdruck. 

Zum Schlub erwéhnt van Beneden noch die Inauguraldisser- 
tation von Carius!), unterlaBt es aber, daran zu erinnern, dab ich 
schon im gleichen Jahr (1888) in Wurzburg die Bedeutung des Kopt- 
fortsatzes fir die Entwicklung der Chorda, des Mesoderms und des 
Darms fiir alle Amnioten, mit besonderer Beziehung auf das 
Huhn und das Kaninchen, dargetan hatte. 

Bevor ich zur kritischen Besprechung der nach van Benedens 
Tode von Brachet herausgegebenen Arbeiten tubergehe, mub ich 
noch eines Vortrags Erwahnung tun, den van Beneden im Jahre 
1804 auf der Versammlung der British Association in Oxford hielt. 
Leider ist derselbe nie im Druck erschienen, und ich kann nur nach 
den Mitteilungen referieren, die sich in mehreren Abhandlungen 


Hubrechts dariiber finden. In seiner Abhandlung iiber die Furchung 


!) Priedr. Carius, Uber die Entwicklung der Chorda und der primitiven 
Rachenhaut bei Meerschweinchen und Kaninchen. Marburg 1888. Carius 
war zu jener Zeit Assistent Strahls. Die ausgezeichnete Arbeit ist auf 
Anregung und unter der Leitung Strahls ausgefiihrt. Carius gab in ihr 
eine vorziigliche Darstellung der Entwicklung des Kopffortsatzes und des 
von Lieberkiihn so genannten Chordakanals sowie von dessen Beziehungen 
zur Entwicklung der Chorda. Was seine Auffassung der Beobachtungen 
betrifft, so wird es gut sein, damit die Bemerkungen Strahls im Anschlul 
an meinen Vortrag und an van Benedens Darstellung, Wirzburg 1888. 


nachzusehen. 
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und Keimblaitterbildung von Tarsius spectrum aus dem Jahre 1902 
erzahit Hubrecht, van Beneden habe in Oxford eine Theorie auf- 
gestellt, nach der ein parallel der Mundscheibe in die Linge ge 
zogenes, actinienartiges Tier mit einem Urehordat’ verglichen wurde. 
Dieses ,actinienartige Tier“ sei durch die Verlingerung bilateral- 
symmetrisch geworden, es habe im Innern eine metamerische Ab- 
kammerung gezeigt und wenn es, statt am Boden festsitzen zu 
bleiben, eine plagische Lebensweise angenommen hatte, so wiirde 
es zur Ausbildung eines Kopfes gekommen sein, der zu dem ibrigen, 
nunmehr als Rumpf erscheinenden Korper in einen gewissen Gegensatz 
getreten wire. Aus der Nervenschicht der Mundplatte ware die 
Anlage eines Gehirns und in dessen Verlingerung eines bilateral- 
symmetrischen Riickenmarkes entstanden usw. (S. 69). Mit 
diesem Tier meint Hubrecht, nicht mit der auch thm in der 
Ontogenese vorangehenden Gastrula, soll man die Wirbeltiere ver- 
gleichen, welche sich in jenem ontogenetischen Stadium befinden, 
wober (soll richtiger heiBen: in welchem) Chorda und Somiten an- 
gelegt werden.’ Hubrecht hat eine ganz ahnliche Hypothese ent- 
wickelt und mehrmals, zuletzt in seinem Buch iiber ,,die Séugetier- 
ontogenese’® (1909) ein .Sehema dieses vermactinialen Stadiums 
in der Vertebratenphylogenese entworfen. Uber diese Theorie 
van Benedens berichtet auch Brachet in seinen einleitenden Be- 
merkungen zu der von ihm herausgegebenen Monographie tber den 
Primitivstreifen. Er teilt mit, daB van Benedens Arbeiten uber die 
Entwicklung der Saéugetiere parallel mit solehen tiber die Morpho- 
logie und Entwicklung der Anthozoen einhergingen. Dabet set er da- 
hin gefiihrt worden, die Phylogenese der Chordaten von einem neuen 
Gesichtspunkte aus zu betrachten und in den heute lebenden Cert- 
anthiden (Hexakorallen) Formen zu erblicken, die den gemein- 
samen Stammiformen der Cephalo- und Urochordaten eimerseits und 
der Wirbeltiere andererseits sehr nahe standen., Er glaubte im pert- 
buccalen Nervenring gewisser Anthozoen ein Homologon des Zen- 
tralnervensystems der Chordaten erblicken zu diirfen, sowie er auch 
Homologien zwischen dem eingestiilpten Pharynx der Cerianthiden 
mit der Chorda und der Radialkammern mit dem Mesodermsack- 
chen nachweisen zu kénnen glaubte. Van Beneden selbst hat sich 
dariiber, abgesehen von jenem leider nicht im Druck erschienenen 


Vortrag, dreimal geéuBert. Zuerst ganz kurz auf S. 154 (Archiv 344) 


der zitierten nachgelassenen Monographie, und zwar in dem Teil, 
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der sicher im Jahre 1889 geschrieben ist. Hier schreibt er, daB die 
Coelomhéhblen (les eavités coelomiques, ein namentlich auch in 
Deutschland oft gebrauchter Pleonasmus) der héheren Metazoen 
morphologisch gleichwertig den Mesenterialkammern (cavitées més- 
enteriques) der Actinozoen seien. Dieser Gedanke wird dann etwas 
weiter ausgefiihrt, ohne daB aber Beweise fiir eine solehe Homo- 
logie beigebracht werden. Dazu mui bemerkt werden, dab 
schon, wie ibrigens van Beneden spater (5. 167) (Archiv 357) selbst 
erwahnt, Selenka in den Jahren 18835 und 1884 aéhnliche Gedanken 
ohne weitere Begriindung ausgesprochen hatte. Der Vergleich der 
Coelomdivertikel des Amphioxus (Hatschek) und der Amphibien 
(O. Hertwig) mit den Mesodermanlagen der Amnioten und speziell 
auch der Séugetiere einerseits und den Radialkammern der Coelen- 
teraten andererseits lag damals sozusagen in der Luft. Am = aus- 
fihrlichsten hat sich van Beneden tiber diese Theorie in einer im 
Jahre 1891, also drei Jahre vor dem Oxforder KongreB, erschienenen 
Arbeit iiber Arachnactis geaduBert (Recherches sur le déeveloppe- 
ment des Arachnactis. Contribution a la morphologie des Cerian- 
thides. Arch. de Biol. XI. 1891). Diese Arbeit scheint Hubrecht 
entgangen zu sein. Wenn sie nun auch nicht in den Rahmen dieser 
Mitteilungen fallt, so kann ich doch nicht umhin, auf die Stellen auf- 
merksam zu machen, die sich auf die erwaihnte Theorie beziehen. 
Wir erfahren da, dab schon Sedgwick und Caldwell die Mundscheibe 
der Actinien mit ihren Tentakeln mit der Neuralseite der Anneliden, 
Arthropoden und Chordaten verglichen hatten. Van Beneden ist 
nun, wie die genannten Autoren, der Ansicht, da der Mund der 
Cnidarien der Blastoporusspalte (la fente blastoporique) der geglie- 
derten Tiere (Artiozoaires) homolog sei. Die Coelomdivertikel, welche, 
ontogenetisch gesprochen, die Ursache der Segmentierung seien, ent- 
sprechen den Mesenterialkammern der Anthozoen, und die inter- 
segmentalen Scheidewande wiren demnach den ,,Sarcosepten ver- 
gleichbar (l.e. S. 119). Diese Ansicht wird dann weiter entwickelt 
und zu begriinden versucht. Ja, van Beneden geht so weit, dab er 
eine arachnactiséhnliche Ur- oder Stammform fiir alle genannten 


Tiergruppen konstruiert und diese in Seitenansicht und Horizontal- 


projektion vorfihrt. Er bezeichnet als Cerianthula ein Embryonal- 


stadium, welches auf die Gastrulation folge und sich durch die An- 
wesenheit einer gewissen Zahl von Coelomdivertikeln charakteri- 


siere, die symmetrisch rechts und links verteilt seien und den Aus- 
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gangspunkt fiir die Metamerisation gebildet haben. So wird van 
Beneden zu der Ansicht gefiihrt, daB die Mesodermsegmente bei 
allen gegliederten Tieren (Anneliden, Arthropoden und Chordaten 
ein und dieselbe morphologische Bedeutung besitzen und _ iiberall 
von der Seheidewandbildung des ,,Coelenteron’ bei den Antho- 
zoen abzuleiten seien. Mit anderen Worten, van Beneden glaubte, 
da Organismen, die nach Art der heute lebenden Cerianthiden ge- 
baut waren, die Ausgangsformen fiir die Anneliden, Arthropoden 
und Chordaten gebildet haben, und daB das Stadium der Cerianthula, 
welehes man im Laufe der ontogenetischen Entwicklung der Tiere 
mit metamerischem Bau beobachte, seine Entstehungsursache in jenen 
eerianthidendhnlichen Vorfahren gehabt habe. Endlich kam 
van Beneden auf diese Untersuchungen noch in seiner groBen Mono- 
graphie tiber ,die Anthozoen der Plankton-Expedition™ (Kiel und 
Leipzig 1808) zuriick. In der Tat sind die Beobachtungen, die 
van Beneden hier iiber den Bau und die Entwicklung der Cerianthiden 
mitteit, so merkwirdig und dem Scheine nach so beweisend, 
da sich vielleicht maneher nur schwer seiner SchluBbfolgerungen 
wird erwehren kénnen. Vor allem ist es die .,.mitigierte bilaterale 
Svmmetrie, die Art des Waehstums des Korpers, das paarweise 
\uftreten der Organe, der Umstand, da® jedes neue Paar hinter 
dem vorher gebildeten entsteht, was fiir den Vergleich van Bene- 
dens zu sprechen scheint. Hoffentlich wird die in Aussicht ge- 
stelite nachgelassene groBbe Arbeit van Benedens iiber die Cerianthi- 
den weitere Aufsehliisse iiber diese interessante und bestrickende 
Theorie bringen. 

Von den zwei nachgelassenen Arbeiten van Benedens behandelt 
die erste die Furehung und die Bildung der Héhle der Blastocyste 
und des zweiblitterigen Embryo der gemeinen Fledermaus (Vesper- 
tilio murinus: Murin). Leider fanden sich im Nachla®B nur fiinf 
Tafeln (mit zusammen 68 Figuren), aber keine Spur eines begleiten- 
den Textes. Da sich die Tafeln lediglich auf die erwihnten Gegen- 
stande bezogen, darf mit Sicherheit geschlossen werden, daB van Be- 
neden urspriinglich die Absicht hatte, der im Jahre 1899 im Anato- 
mischen Anzeiger veréffentlichten Mitteilung eine ausfiihrliche Dar- 
stellung folgen zu lassen; jene hatte also nur die Bedeutung einer 
vorlaufigen Mitteilung, sowie denn uberhaupt die meisten Arbeiten 


van Benedens, die die erste Entwicklung der Séugetiere behandeln, 


vorléufige Mitteilungen waren. Brachet konnte also der Abfassung 
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eines Textes in erster Linie jene vorléufige Mitteilung zugrunde 
legen: ferner trugen die Skizzen der nach Totalpraparaten gezeich- 
neten Furchungsstadien einige Bemerkungen, und endlich standen 
Brachet samtliche Sehnittserien zur Verfiigung. Mit richtigem Takt 
hat sich Brachet der Hauptsache nach auf eine Figurenerklarung 
beschrankt. Vielleicht wire es aber noch besser oder wenigstens fiir den 
Leser angenehmer und instruktiver gewesen, wenn er die Figuren- 
erklirung etwas kiirzer gehalten und dafiir die Mitteilung aus 
dem Anat. Anz. in extenso zum Whiederabdruck gebracht hatte. 
Wenn Brachet selbstaéndige Sehliisse aus den Tatsachen ziehen zu 
diirfen glaubte, so ist dies gew6hnlich zwischen Klammern geschehen!). 

Brachet teilt die Mitteilungen in zwei Kapitel: Das erste be- 
handelt die Furehung und die Bildung der Hoéhle der Blastoeyste 
eavitée blastodermique), das zweite die Bildung des zweiblatterigen 
Embryo und der priméren Amnionhohle. Da alles Wesentliche in 
jener vorliufigen Mitteilung aus dem Jahre 1809 enthalten ist, 


besehranke ich mich auf ein paar Bemerkungen. Aus dem ersten 


Kapitel hebe ich hervor, daB Brachet aus den von ihm mitgeteilten 


Fatsachen den SchluB ziehen zu diirfen glaubt, da® das Ei der Fleder- 
maus schon in den ersten Furchungsstadien, ja sogar schon im un- 
gefurchten Zustande eine deutliche bilaterale Symmetrie zur Schau 
trage. Van Beneden selbst hat in seiner vorliufigen Mitteilung da- 
von nichts gesagt, obwohl er dem Gegenstand zweifellos, wie auch 
ius den Bemerkungen iiber Roux’, Grobbens, Boveris, Wilsons u. A. 
Beobachtungen, sowte iiber die Ergebnisse seimer eigenen zusammen 
mit Julin angestellten Untersuchungen an Clavelina hervorgeht, 
stets die gréBte Aufmerksamkeit geschenkt hatte. Wenn er auf 
S. 507 sagt: .,Jv’ai la convietion, que ce nest que par Pétude des 
eufs entiers que Pon a chance de pénétrer plus avant dans la con- 
naissance de la segmentation chez les Mammiuferes placentaires’’, so 
ist meiner Ansicht nach hierin das Gesténdnis enthalten, dai es 
ihm selbst bis dahin nicht gelingen wollte, iiber die Frage nach der 
bilateralen Symmetrie des Siugetiereies und der bilateralen Sym- 
metrie der Furehung ins Reine zu kommen. Man vergleiche iibrigens 
mit dem Gesagten meine Bemerkungen im I. und IV. Kapitel dieser 
\bhandlung, soweit sie die Symmetrie des Eies und der Furchung 
betreffen, 


') Bedauerlicherweise sind die fir lithographische Wiedergabe  be- 


stimmten Tafeln durch Phototypie vervielfaltigt worden 
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Im Resumé des ersten Kapitels sagt Brachet, man miisse aus 
den Beobachtungen van Benedens den SchluB ziehen, daB die Ele- 
mente des inneren Zellhaufens, die spater zur couche lécithophorale 
werden, ,,par un veritable acte de sécrétion’ die Fliissigkeit liefern, 
die die Héhle der Blastocyste erfiille. Nach meinen friiheren Aus- 
einandersetzungen kann ich mich mit dieser Auffassung Brachets 
durchaus einverstanden erklaren; es ist aber zu beachten, da’ sie 
liber das von van Beneden Gesagte entschieden hinausgeht; denn 
bei diesem ist nur von einer Konfluenz intracellulér aufgetretener 
Vakuolen, nicht aber von wirklicher Sekretion die Rede. 

Was die Bedeutung der beiden ersten Furchungskugeln betrifft, 
so hatte schon van Beneden in seiner vorlaufigen Mitteilung (1899) 
seine urspriingliche Auffassung, daB die eine der couche enveloppante, 
die andere der masse cellulaire interne den Ursprung gebe, als eime 
bloBe Meinung (opinion) erklart, und es geht daher wohl sicher nicht 
liber van Benedens Auffassung hinaus, wenn Brachet in dem ein- 
geklammerten Teil seines Resumés hervorhebt, da®B jede der beiden 
ersten Furchungskugeln Anteil an der Bildung beider genannten 
Formationen nehme!'). Aus dem zweiten Kapitel hebe ich hervor, 
dab Brachet mit Recht die Tatsache betont, dab schon im jungen 
Stadien des zweiblatterigen Keimes das untere Blatt oder die couche 
lécithophorale in der vorderen Hialfte der Embryonalanlage 
erheblich dieker ist, als in der hinteren, wodurch sich diesem 
Teil der Blastoeyste schon vor dem Auftreten des Primitivstreifens 
eine deutlich bilaterale Symmetrie aufprage. Nicht unzweckmabig 
ist es auch, daB Brachet mit Naechdruck darauf hinweist, daB erst 
durch die Untersuchungen van Benedens der Ursprung der beiden 
wesentlichen Bestandteile der Ektoplacenta, des Cytoblasts und des 
Plasmodiblasts, iiber allen Zweifel sichergestellt worden sei. Vor- 
bereitet war diese Auffassung allerdings schon durch die Arbeiten 
Duvals, wie auch aus dem oben zitierten Briefe van Benedens an 
diesen hervorgeht und jener stets anerkannt hat. 

Nun folgte im Jahre 1912, gleichfalls van Brachet herausgegeben 


und eingeleitet, die zweite nachgelassene Arbeit van Benedens: eine 


1) Nebenbei bemerke ich, dal Brachet meint, im Zweizellenstadium 
stehe die Symmetrieebene senkrecht auf der Furchungsebene. Diese 
Ansicht halte ich bis zu einem gewissen Grade fiir richtig. Die erste 


Furchungsebene steht wohl sicher nicht sagittal, sondern quer; aber wohl 
sicher nicht senkrecht zur Medianebene, sondern schief 
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Monographie im besten Sinne des Wortes. Sie handelt vom Pri- 
mitivstreifen, dem Kopffortsatz, der Chorda und dem Mesoblast 
des Kaninchens und der gemeinen Fledermaus (Murin). Diese 
Arbeit, die unstreitig zu den besten van Benedens gehért, 
hatte ein sehr merkwirdiges Schicksal. Wie Brachet mitteilt, war 
sie zum groBten Teil (ungefahr sieben Achteln) in den Jahren 1888 und 
188Y geschrieben worden; ja, die ersten 175 Seiten waren bereits im 
Jahre 1889 gedruckt. Wie schon mitgeteilt, hatte van Beneden die 
bei Werner und Winter lithographierten Tafeln auf dem Anatomen- 
kongrefs in Wirzburg im Jahre 1888 demonstriert. Es fehlte nur 
noch das SchluBkapitel. Nun hat Brachet aus den handschriftlichen 
Notizen van Benedens ein solches zusammengestellt. Er schreibt 
dariiber: ,,J°’ai trouve, dans les nombreuses notes manuscrites qui 
m’ont éte confiees tout les éléments nécessaires pour achever la 
redaction de ce memoire sans trahir, dans la forme ou dans le fond, 
la pensee de Pauteur.“* In Anbetracht der tiefen und aufrichtigen 
Bewunderung und Verehrung, die Brachet seinem Lehrer zollte, 
wird ihm gewib niemand hieraus einen Vorwurf machen; ja, man 
wird anerkennen miissen, daB er es verstanden hat, seine eigene 
Auffassung der Gastrulation der Wirbeltiere, die derjenigen van Be- 
nedens direkt zuwiderlauft, zuriickzustellen und das SchluBkapitel 
so zu schreiben, als ob er mit van Benedens Auffassung einverstanden 
ware. Und doch ware es nach meinem Dafiirhalten sehr 
viel besser gewesen, Brachet hatte die ihm zur Verfiigung 
gestellten Notizen einfach ohne jede Bemerkung ab- 
drucken lassen. Meiner Meinung nach hat van Beneden die 
Seiten 7 bis inklusive 176, also 169 Seiten, geschrieben; das ubrige 
stammt von Brachet. Weiter bemerke ich, daB hochstwahrschemlich 
nur die kleinere erste Halfte des ersten Teiles der Abhand- 
lung, also desjenigen Teiles, der die Entwicklung des Kaninchens 
betrifft, vor der Anatomenversammlung in Wiirzburg geschrieben 
ist, nicht aber die zweite Halfte und der ganze zweite Teil; es ist 
nicht unwichtig, das zu beachten. Als dann am 4. Oktober 1889 
das Heft des morphologischen Jahrbuches, in welchem der erste 
Teil meiner Theorie des Mesoderms enthalten war, erschien, legte 
van Beneden seine schon soweit gediehene Arbeit beiseite, ohne das 
fehlende SchluBkapitel zu schreiben. Brachet teilt mit, daB® das 
Erschemen meiner Arbeit van Beneden veranlaBt habe, von der 


Veréffentlichung seiner Monographie abzusehen. Mir persdnlich hat 
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van Beneden nie etwas davon gesagt. Ein zweiter Grund fir die 
Nichtveréffentlichung sollen nach Brachet van Benedens oben er- 
wahnte Studien iiber die Entwicklung und den Bau der Cerianthiden 
gewesen sein. 

leh bedauere aufrichtig, unbewuBterweise der Grund jenes Ver- 
zichtes van Benedens gewesen zu sein. Seime Arbeit wiirde sehr 
wesentlich dazu beigetragen haben, unserer Auffassung der Gastru- 
lation und Mesodermbildung Geltung zu verschaffen. Wenn sich 
auch seine Untersuchungen ausschlieBlich auf die Saugetiere be- 
schrinkten und er me tiber die Untersuchungen dieser Wirbeltier- 
klasse hinausgegangen zu sein scheint, so fuBten sie doch auf eimem 
ungemein reichhaltigen Material, einem Material, mit dem sich das 
damals von mir gesammelte und untersuchte in keiner Weise ver- 
gleichen lieB. Allerdings hat mir damals auch ein gliicklicher Zu- 
fall vorwarts geholfen; erstens ist mir keine einzige Serie miBgliickt 
und zweitens waren gerade von den jiingsten Kaninchenembryonen, 
die ich untersuchte, nicht zwei genau gleichen Alters, schlossen sich 
aber so dicht aneinander an, dab’ sie, vorausgesetzt natiirlich, daB 
sie normal waren, ein gutes Gesamtbild gaben. Meine Arbeit hat 
gezeigt, dab es bei einer Untersuchung keineswegs immer auf die 
Reichhaltigkeit des Materials ankommt, da vielmehr fur ihr Ge- 
lingen sehr viele, oft ganz unscheinbare Zufalligkeiten, die wir nicht 
in unserer Gewalt haben, entscheidend sein konnen. 

Was nun den Inhalt dieser letzten groBen Arbeit van Benedens 
betrifft, so zerfallt sie in drei Teile: der erste behandelt die Ent- 
wicklung des Kaninchens, der zweite die Entwicklung der gemeinen 
Fledermaus und der dritte enthalt allgemeine Betrachtungen und 
SchluBfolgerungen (Conclusions, Diskussion, Reflexions). 

1. Teil. Wie schon lange bekannt, ist die Area embryonalis 
(Embryonalschild) anfangs rund, mit scharferem vorderem Rande, und 
wird spater durch Auswachsen des hinteren Randes birnformig. An 
emer solchen birnformigen Area unterscheidet van Beneden zwei Re- 
gionen oder Bezirke: eine vordere Pars circularis und eine hintere Pars 
triangularis. In der Entwicklung des Primitivstreifens unterscheidet 
van Beneden vier Stadien: das erste ist charakterisiert durch das 
\uftreten des Endwulstes oder Endknotens (von Kolliker zuerst 
beschrieben, navud postérieur) am Hinterrande des Sehildes. Das 


zweite ist charakterisiert durch das Auftreten eines dunklen, die 


hintere Halfte oder die zwei hinteren Drittel des Sehildes durch- 
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ziehenden Streifens, der vorn mit einem Knoten (Hensenschen 
Knoten) endigt. Im dritten erscheimt auf dem Primitivstreifen ein 
heller Streifen, die Primitivrinne. Das vierte endlich ist durch die 
Riickbildung des Streifens charakterisiert. Van Beneden bestreitet 
Koéllikers Angabe, da®B der Primitivstreifen vom Endwulst aus nach 
vorn wachse, um hier schlieBlich mit der Bildung des Hensenschen 
Knotens zu endigen. Er findet vielmehr (S. 17), daB Endwulst 
und Hensenscher Knoten entweder gleichzeitig oder, wie erwahnt, 
jener ein wenig friiher als dieser erscheine!). Dann wachse der 
Primitivstreifen vom Hensenschen Knoten nach hinten und vom 
Endwulst nach vorn. Beide Teile des Streifens vereinigen sich an 
der Grenze zwischen Pars cirecularis und Pars triangularis des Schildes. 
Wenn der Primitivstreifen seine gréBte Lange erreicht hat, in der 
zweiten Halfte des achten Tages oder etwas friiher, bilde sich der 
Kopffortsatz (Kolliker: prolongement céphalique), fir den van Be- 
neden die Bezeichnung ébauche archentérique vorschligt. Vorn endige 
dieser Fortsatz héufig mit einer platten Anschwellung. Spater bilde 
sich in seiner Mitte ein heller Streifen (bande médiane claire). Es 
geschehe dies dann, wenn sich die Urdarmanlage nach unten eréffne. 
Der mediane helle Streifen werde dann dorsal von der die beiden 


Medullarplatten verbindenden plaque commissurale, ventral von der 


plaque notochordale (Chordaplatte) gebildet. (Auf die Beschreibung 


der. Unterabteilungen der Blastocyste gehe ich hier nicht ein; man- 


ches, was van Beneden hier bringt, war schon in anderen Arbeiten 
enthalten.) Hinsichtlich des Schicksals der Deekschicht steht van Be- 
neden auf dem Standpunkt, den er im Jahre 1884 (s. oben) einnahm; 
er hat sich erst im Jahre 1890 KOlliker und Rauber riickhaltlos an- 
geschlossen. Nebenbei bemerkt, geht aus dieser Stelle (S. 26) her- 
vor, da van Beneden seit dem Jahre 1888 an dem bereits geschrie- 
benen Text nichts mehr gedindert hat. — Die intermediadre Schicht 
(la couche intermédiaire) nimmt zuerst lings einer quergerichteten, 
die vordere Grenze des Endknotens bildenden Linie, die der ,,Sichel- 
rinne Kollers zu entsprechen scheine, den Ursprung. Die Bildung 
dieser Schicht schreite dann lings des ganzen Primitivstreifens bis 
zum Hensenschen Knoten fort. Dabei schlage sich an der Primitiv- 
rinne der Epiblast in die oberflachliche Lage des Mesoblasts um, 
wihrend die Zellmasse, die den Boden der Rinne bilde, sich in die 

1) Nach meiner Erfahrung entsteht der Endwulst stets zuerst, und 
zwar lange vor dem Hensenschen Knoten. 

14* 
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tiefe Lage des Mesoblasts fortsetze. Bei dieser Beschreibung sind 
entschieden einige Ungenauigkeiten mit unterlaufen (S. 30 und 40). 
Zu bedauern ist auch, daB man nie recht weib, ob die Lange der 
Schilde aus der Zahl der Schnitte berechnet oder direkt gemessen 
ist. — Der hKopffortsatz ist anfangs, bei seinem ersten Auftreten, 
nirgends — auch vorn nicht — mit der unteren Zellschicht (dem 
Lecithophor) verschmolzen. Dies ist ungemein wichtig, ent- 
spricht vollkommen meiner Darstellung vom Jahre 1889, wider- 
spricht aber den meisten spateren Literaturangaben. 

Van Beneden teilt bei der Beschreibung dieses Stadiums seine Me- 
thoden mit, Embryonen dieses Alters unversehrt aus dem Uterus zu 
erhalten. Da es gewil} jedem, der sich mit) Kaninchenentwicklung be 
schaftigt hat oder beschaftigt, erwiinscht ist, diese Methoden kennen zu 
lernen, will ich sie kurz mitteilen und daran die Beschreibung meiner 
eigenen Methode schlieBen, die, wie ich behaupten zu diirfen glaube, 
noch besseres leistet. Jeder, der sich bemuht hat, Kaninchenareae vom 
7., 8. oder selbst noch vom Anfang des 9. Tages unversehrt aus dem U terus 
herauszupraparieren, weil, wie schwer das gelingt. Der Anfanger verliert 
dabei gewohnlich alle oder fast alle Embryonen. Die Methode Bischoffs, 
nach der man ein paar Stunden nach dem Ausschneiden des Uterus warten 
soll, bevor man die Anschwellungen eréffnet, empfiehlt sich schon deshalb 
nicht, weil die Embryonen sich unterdessen verandern. Van Beneden 
gibt zwei Methoden an: Erstens man schneide ein Stuck des Uterus mit 
einer Anschwellung (Fruchtkammer) heraus und befestige es mit der meso 
metralen Seite nach unten in einem mit einer indifferenten Flissigkeit 
gefillten Becken mittels zweier Nadeln, die man an den Enden des aus 
geschnittenen Stiickes Uterus einsticht. Dann steche man vier Insekten- 
nadeln mit sehr feinen Spitzen senkrecht durch die Anschwellung, natur- 
lich mit Schonung der Mitte. Dann mache man einen Kreuzschnitt zwi- 
schen den Nadeln durch die Anschwellung und schlage die vier Lappen, 
nachdem man die Nadeln sorgfaltig herausgezogen hat, zuriick, um sie 
aufs neue zu befestigen. Die Embryonalanlage findet man an der meso- 
metralen Wand des Uterus. — Die zweite Methode scheint noch ein- 
facher zu sein. Man mache ohne jede weitere Vorbereitung einen Kreuz- 
schnitt durch die U terusanschwellung an der freien (antimesometralen) Seite 
und befestige die vier Lappen am Boden des GefaBbes mit Nadeln. Der 
Embryo erscheint alsbald nach Zusatz der Fixierungsflissigkeit! Von 
diesen Methoden méchte ich die zweite nicht empfehlen; die erste aber 
nur, wenn man zum Durchstechen der Uterusanschwellung und der in 
ihr liegenden Blastocyste sehr spitze Nadeln, am besten die feinsten 
Nahnadeln verwendet. Gewohnliche Insektennadeln taugen dazu nicht 
viel. Ich ziehe indessen meine Methode, die durch lange Chung aus- 
probiert ist, entsechieden vor. Man verfahrt dabei folgendermaBben: Man 


stecke in einem mit warmer physiologischer Kochsalzlésung gefillten 
Becken, auf dessen Boden ein diinnes Brett aus weichem Holz befestigt 
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ist, mittels zweier starker Nadeln ein Stiick Uterus mit einer Anschwellung 
(Fruchtkammer) fest. Dabeit beachte man, dai die Nadeln mdéglichst 
schief durchgesteckt werden, damit man spater durch sie nicht behindert 
ist. Selbstverstandlich mul die mesometrale Seite des Uterus nach 
unten, die freie nach oben gewendet sein (vgl. van Beneden). Zur nun 
folgenden Eréffnung des Uterus und der Blastocyste verwendet man 
eine kleine, gerade Schere, deren beide Branchen zu Spitzen 
von auberster Feinheit und Scharfe zugeschliffen sind. Dies 
ist durchaus wesentlich; sind die Spitzen stumpf, oder auch nicht 
vollkommen scharf, so versagt die Methode. Nun sticht man rasch die 
eine Branche parallel der Achse des Uterus und méglichst flach durch 
die Fruchtblase und schneidet sofort durch. Die beiden Lappen schlagt 
man zuriick und befestigt sie mit kurzen, kraftigen Nadeln. Eventuell kann 
man in die beiden Lappen noch kleine seitliche Einschnitte machen. Der 
Embryo ist dann aber noch nicht zu sehen. Er ist vollkommen durchsichtig 
und sitzt auf den zwei Placentarwilsten. Nun traufelt man mit einer 
Pipette auf die Placentarwilste die Fixierungsflissigkeit, worauf der 
Embryo sofort erscheint. Er wird dann nach einiger Zeit samt einem 
Teil der Blastocystenwand von den Placentarwiilsten abgehoben, was 
keine Schwierigkeiten mehr macht. Es ist aber ratsam, bevor man 
dies tut, noch die anderen Fruchtkammern rasch zu 6ffnen und in der 
gleichen Weise zu behandeln. Namentlich, wenn man den Uterus heraus- 
veschnitten hat, kollabieren die Fruchtkammern ziemlich rasch, und dann 
gelingt die Methode weniger sicher. Wer diese Methode anwenden will, 
wird gut tun, sie zuerst bei etwas alteren Embryonen, solchen mit 3 bis 
10 Urwirbeln, zu versuchen und dann erst zu den jiingeren iiberzugehen. 


\m Kopffortsatz unterscheidet van Beneden, wie schon in 
mehreren friiher erschienenen, aber spater geschriebenen Arbeiten, 
eine dorsale, einschichtige Chordaplatte (plaque notochordale) und 
eine ventrale, gréBere, auf dem Querschnitt linsenformige Darm- 
platte (plaque entérique). Die Chordaplatte biegt hinten, also am 
Vorderende des Hensenschen Knotens, in den Boden der Medullar- 
rinne um und tritt auBerdem auch rechts und links mit den Lippen 
der Primitivrinne in Verbindung. Die Darmplatte setzt sich im 
Bereich des Primitivstreifens ins Primitivstreifenmesoderm fort. 
Nach den Seiten geht die Chordaplatte in die obere Lage des Meso- 


derms (Somatopleura), die Darmplatte in die untere Lage (Splanchno- 


pleura) iiber. Chordaplatte, Darmplatte und die beiden Mesoderm- 


platten (darunter ist das gastrale Mesoderm gemeint) bilden eine 
und dieselbe Anlage (S. 54). Der Kopffortsatz sei in diese vier Teile 
differenziert. Ich finde diese Ausdrucksweise, die sich ziemlich oft 
wiederholt, irrefiihrend und ungenau. Die beiden Mesodermanlagen 


sind nicht mehr zum Kopffortsatz zu rechnen, wenn sie auch aus 
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dessen Seiten hervorgewachsen sind. Was Kolliker als Kopffort- 
satz bezeichnet hat, ist nur der mediane Teil dieses ganzen An- 
lagenkomplexes, dieser ,,seule et unique é¢bauche. Wie wir sehen 
werden, ist die Differenzierung der Organbezirke schon 
viel friiher, schon im zweischichtigen Keim oder selbst 
noch friher, beendigt. Durch die Bildung des Kopffort- 
satzes werden die bereits gebildeten Organanlagen nur 
an thren Bestimmungsort gebracht; ich werde darauf im 
Il. Teil noch zuriickkommen. 

Nun verschmilzt die Darmplatte mit dem Lecithophor (der 
couche lécithophorale); es geschieht dies zuerst am Vorderende des 
Kopffortsatzes, bald darauf aber in seiner ganzen Lange. Daraus 
entsteht die Dotterdarmplatte (plaque lécitho-entérique); spater 
greift dann die Verschmelzung noch auf die ,,Achsenplatte’, d. h. aut 
die vordere kleinere Partie des Primitivstreifens, iiber. Die hintere 
gréBere Partie aber bleibt von der Verschmelzung frei'). Wie gesagt, 
wuchert das Mesoderm sowohl aus dem Primitivstreifen als aus den 
Seiten des Kopffortsatzes, der Urdarmanlage oder ébauche archentéri- 
que, hervor. Van Beneden hat spater, in den nach dem Wiirzburger 
KongreB geschriebenen Teilen, die von mir gebrauchten Namen 
gastrales und peristomales Mesoderm adoptiert*). Van Beneden 
meint, daB von dem Moment an, in welchem sich die Darmplatte des 
Kopffortsatzes mit dem Leeithophor vereinige und mit ihm ver- 
schmelze, der Lecithophor als soleher nicht mehr existiere, und er 
nennt daher von jetzt an das innere Blatt des Embryo nicht mehr 
Lecithophor, sondern Hy poblast. Als Hy poblast bezeichnet 
er also den mit der Anlage des Urdarmes vereinigten 
Lecithophor (5.55). Diese Nomenklatur sieht er dureh das 
weitere Schicksal der Dotterdarmplatte gerechtfertigt. An der ven- 
tralen, der Héhle der Blastoeyste zugewendeten’ Seite derselben, 
trete namlich nunmehr eine Furche (sillon lecitho-entéerique) auf, 
die sich allmablich vertiefe, bis sie die Chordaplatte erreiche. Aus 
der anfanglich schmalen Furche werde durch das Auseinander- 
weichen der seitlichen Rander eine breite Rinne (gouttiére lécitho- 
entérique), die sich in die Héhle der Blastoeyste Offne. Van Beneden 

') Dab die Verschmelzung nur die vordere Halfte des Primitivstreifens, 


nicht auch die hintere betrifft, hatte ich im Jahre 1889 zuerst beschrieben 
2) Er schreibt allerdings, wie es spater auch Will getan hat, pro- 


stomiales Mesoderm, was im ganzen auf das gleiche hinauskommt. 
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meint, da® ein Vergleich der Querschnittsbilder jiingerer und alterer 
Embryonen den SchluB gestatte, dab die die Darmplatte der 
friiheren Stadien zusammensetzenden Elemente zur Ver- 
breiterung des ,,Hypoblastes” in transversaler Richtung 
verwendet werden. Wir werden spater noch darauf zuriick- 
kommen. — Hinten vereinigen sich die beiden seitlichen, die Dotter- 
darmrinne begrenzenden Leisten, und so entstehe ein Kanal, canal 
blastoporique, dessen Boden von der plaque lécitho-entérique ge- 


bildet werde, wahrend sein Dach oder sein Gewélbe von der Chorda- 


platte dargestellt werde. Die obere Offnung des Kanals bilde das 


Vorderende der Primitivrinne, und der ganze Kanal werde zum 
Canalis neurentericus, Was das Verhalten des Mesoderms 
am Vorderende des Embryo betrifft, so ist dariiber van Beneden 
ebensowenig ins Klare gekommen wie alle friiheren und spateren 
Untersucher. Die Chordaplatte und die Dotterdarmplatte seien 
zwar vorn miteinander verschmolzen, aber es sei zweifelhaft, ob 
mit dem vordersten Ende des Kopffortsatzes das Mesoderm in Ver- 
bindung stehe. Ganz vorn scheine eine Verschmelzung zwischen 
Mesoblast und Hypoblast zu bestehen, und zwar in der ganzen 
sreite des Embryo; zugleich bemerke man hier keine mediane Ver- 
dickung mehr. 

Van Beneden hat dann auch noch Embryonen von ein bis drei 
Urwirbeln untersucht. Es sind das Stadien, in denen der Embryo 
Bisquitform angenommen hat. Man kann nun an ihm eine Stamm- 
und eine Parietalzone unterscheiden, wie dies schon von anderen 
\utoren geschehen war. In der Parietalzone des Kopfes bemerke man 
die Anlage der Perikardialhéhle und die Herzanlagen. Die Peri- 
kardialhéhle sei insofern von Anfang an einfach, als sie das WKopf- 
ende des Embryo umgreife; die Herzanlage dagegen sei urspriinglich 
immer doppelt. Unterhalb der spaltférmigen Perikardialhéhle be- 
schreibt van Beneden bei einem Embryo von zwei Urwirbeln zwi- 
schen Splanchnopleura und Hypoblast einige spindelférmige Zellen 
und meint, sie stellten ,,la premiére ébauche de la couche vasculaire* 
dar. Danach hat also van Beneden, wie His, ein ,,GefaBblatt® 
unterschieden. Genauere Untersuchungen dariiber hat er aber nicht 
angestellt und das wenige, was er beobachtet hat, reicht nicht aus, 
um die Frage nach dem Ursprung des GefaBsystems auch nur im 
allerentferntesten einer Lésung néherzubringen oder an ihrer Lisung 
mitzuwirken. Das, was van Beneden gesehen hat, sind ,,GefaBzellen® 
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im Sinne Riickerts, Zellen, die spater zum Aufbau des ,,inneren 
Herzhautchens Kollikers oder des von mir so genannten primaren 
Endokards dienen. Diese in der Gegend des Herzens erscheinenden 
Zellen sind aber keineswegs die ersten ihrer Art; diese liegen viel- 
mehr weiter hinten und man mub, um die ungemein schwierige 
Frage nach der ersten Entwicklung derselben, nach ihrer Abstam- 
mung und ihrer Beziehung zu den Keimblattern oder den iibrigen 
Organanlagen festzustellen, auf viel weiter zuriickliegende Stadien 
zuriickgreifen. Solche hat zwar van Beneden untersucht, aber nichts 
von der GeféBentwicklung erwaéhnt'). 

Sehr merkwiirdig ist, was van Beneden iiber die erste Entwick- 
lung des Zentralnervensystems sagt. Er findet und dies kann ich 
bestitigen —, da die Medullarplatte vorn in einen medianen und 
zwei seitliche Lappen geteilt sei. Die seitlichen zerfallen dann wieder 
im eine vordere und hintere Halfte. Die vordere Halfte bilde mit 
dem Mittellappen zusammen die Anlage des Vorderhirns, der pri- 
maren Augenblasen und des Mittelhirns; die hintere, welche bis zu 
den ersten Urwirbeln reiche, bilde die Anlage des Hinterhirns (van Be- 
neden schreibt eigentiimlicherweise épencéphale). Héchstwahr- 
scheinlich entspreche die Grenze zwischen beiden Portionen des 
Gehirns der urspriinglichen Grenze zwischen zirkulaérer und trian- 
guldrer Region der Area (s. oben). 

Was den Hensenschen Knoten betreffe, so Andere sich seine 
Lage in der Embryonalanlage sehr auffallend. Anfangs sei er stets 
in der vorderen Halfte der Area, etwa in der Mitte oder wenig hinter 
der Mitte der Pars circularis gelegen, dann aber ziehe er sich immer 
mehr ans Hinterende zuriick. Vom Primitivstreifen scheine am 
langsten der Endwulst erhalten zu bleiben, — Endlich méchte ich 
noch erwahnen, daB das, was van Beneden iiber das Aussehen des 
Bodens der Medullarrinne von Embryonen mit ein bis drei Urwirbeln 
sagt, nach meinen Erfahrungen nicht ganz genau und vollstandig 
ist. Wie ich finde, kann man im durchfallenden Lichte sehr deutlich 
drei durch ihre Helligkeit voneinander verschiedene Strecken unter- 


scheiden?). 


1) Nebenber moéchte ich erwahnen, dali meiner Ansicht nach und 
soweit meine Erfahrung reicht, die Saugetiere sich zur Lésung dieser 
Frage sehr viel besser eignen, als irgend eine andere Wirbeltierklasse. 


2) Auf diese und zahlreiche andere Fragen werde ich im II. Teil 


dieser Arbeit noch zuriickkommen. 
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Der zweite Teil der Monographie behandelt die Entwicklung 
der gemeinen Fledermaus. Da diese in fast allen wesentlichen Punk- 
ten, wie in der Bildung des Primitivstreifens, des Mesoderms, des 
Kopffortsatzes usw., die weitestgehende Cbereinstimmung mit der 
des Kaninchens zeigt, so will ich hier nicht néher darauf eingehen 
und mich nur auf einige wenige Punkte beschrinken. Wohl der 
wichtigste Unterschied gegeniiber der Entwicklung des Kaninchens 
betrifft das Verhalten des Kopffortsatzes. Im Gegensatz zum Kanin- 
ehen bildet sich namlich bei der Fledermaus im Kopffortsatz eine 
sehr deutliche Héhle, die ,,Chordahéhle’ Lieberkiihns, fiir welche 
van Beneden den Ausdruck Canal de Lieberkiihn vorschligt. Nach 
vorn geht dieser Kanal in eine ,,virtuelle Spalte iiber, die sich 
schlieBlich in einer queren, bogenformigen Linie, deren Konkavitat 
nach hinten sieht, in die Héhle der Blastocyste 6ffnet. Auch nach 
hinten geht der Kanal in eine ,,virtuelle Spalte’ iiber, die sich ins 
vorderste Ende der Primitivrinne, entsprechend dem Hensenschen 
Knoten, Offnet. Chordaplatte und Darmplatte des Kopffortsatzes 
verhalten sich wie beim Kaninchen. Van Beneden meint, es sei 
méglich, ja sogar wahrscheinlich, daB der ,,H vy poblast (das Wort 
in demselben Sinne gebraucht wie vom Kaninchen) ein wenig zur 
sildung der Urdarmanlage beitrage; dies sei am Vorderende 
moglich, wo der Kopffortsatz, wie beim Kaninchen, zuerst mit 
dem Lecithophor verschmelze. Einige Zeit, nachdem sich die 
vordere Miindung des Chordakanals gebildet habe, entstehe noch 
eine zweite hintere Offmung; wahrend die erste eine Querspalte 
bilde, stelle die letztere eine Langsspalte dar; beide Offnungen sind 


urspriinglich voneinander getrennt und bleiben es noch ziemlich 


lange; spdter aber verschmelzen sie. Van Beneden bezeichnet sie 
als Ostium anterius et posterius canalis Lieberkiihnii. Die Langs- 
spalte bildet sich in der Weise, da® zunachst an der der Blastocyste 
zugewendeten Seite eine Rinne entsteht, deren seitliche Rander 
oder Lappen aus einer dorsalen und ventralen Lage von Zellen be- 
stehen. Van Beneden bezeichnet die dorsale Lage als Mesoblast, 
die ventrale als Hy poblast. Nur so wenigstens kann ich den Satz 
verstehen: ,,L’hypoblaste et l’assise profonde du mésoblaste contri- 
buent a la formation des lévres laterales’ (S. 109%). In demselben 
Sinne ist auch die weitere Beschreibung bis S. 111 zu verstehen: 
auch in den allgemeinen Betrachtungen vertritt van Beneden auf 
S. 174 (Archiv 364) dieselbe Auffassung. Ich halte sie fiir unrichtig: 
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ja, ich kann sie auch nicht damit in Einklang bringen, daB van Be- 
neden sowohl beim Kaninchen als bei der Fledermaus die 
ventrale Zellmasse des Kopffortsatzes als Darmplatte 
bezeichnet. Dies hatte doch, wie mir scheint, keinen Sinn, wenn er 
sie nicht fiir entodermal gehalten hatte. Was mich betrifft, so 
bin ich der Ansicht, da® die beiden seitlichen Lippen Entoderm- 
falten sind, und daB ihre obere Lage nicht als tiefe Sehicht des 
Mesoderms, sondern als Entoderm, und zwar als dorsales, embryo- 
nales Entoderm, aufzufassen ist. Wie wir noch sehen werden, ist 
dies von prinzipieller Wichtigkeit. Die Falten werden spater aus- 
geglichen oder geglattet. Ihre obere Lamelle besteht, wie gesagt, 
aus dorsalem, embryonalem, die untere aus ventralem, zundachst 
noch embryonalem und dann weiter aus auBerembryonalem, late- 
ralem Entoderm (Paraderm Kupffers, Lecithophor van Benedens). 
Der Chordakanal erhalt sich an seinem Vorder- und Hinterende am 
langsten. Das Hinterende wird zum Canalis neurentericus; die Er- 
Offnung des Kanals an seinem Vorderende ist ziemlich kompliziert; 
ein Rest der ventralen Wand (der plaque lécitho-entérique) ist hier 
noch bei Embryonen mit sechs Urwirbelpaaren nachweisbar. Solehe 
Embryonen lassen schon eine WKopfkriimmung erkennen und die 
vorderste Offnung des Kanals entspricht dem Vorderende der Chorda- 
platte. 

Wie beim Kaninchen, glaubt van Beneden auch bei der Fleder- 
maus ein ,,Gefa®blatt™ unterscheiden zu miissen. Seine erste An- 
lage erwabnt er bei Gelegenheit der Beschreibung einer Serie durch 
einen Embryo mit zwei Urwirbeln. Auch spater wird der von Rickert 
so genannten ,GefaBzellen’ wiederholt Erwahnung getan, ohne aber 
auf ihren Ursprung irgendwie naher einzugehen, wie denn tiberhaupt 
alles, was auf die Entwicklung des Herzens und der Gefabe Bezug 
hat, auBerhalb des Rahmens der Arbeit lag. 

Die allgemeinen Betrachtungen des dritten Teiles der Mono- 
graphie sind, wie dies bei den Arbeiten van Benedens gewohnlich der 
Fall ist, zum gréBten Teil bereits im beschreibenden Teil vor- 
weggenommen, und es wird hier nur eine Zusammenfassung der 
im beschreibenden Teil gezogenen Schliisse gegeben. Dies gilt zu- 
nichst von den Auseinandersetzungen iiber die Entwicklung des 
Primitivstreifens und der intermedidéren Schicht; nur wird jetzt 
scharfer als friiher betont, daB an der letzteren zwei ihrer Bildung 


nach gleiche, aber ihrer morphologischen Bedeutung nach 
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vollkommen verschiedene Teile zu unterscheiden sind: der 
eine entwickelt sich auf Kosten der hinteren Halfte des 
Primitivstreifens, der andere auf Kosten der vorderen. Ich 
bemerke, daB diese Unterscheidung im wesentlichen meiner Unter- 
scheidung zwischen gastralem und _ peristomalem Mesoderm 
entspricht. Das peristomale Mesoderm breitet sich nicht blo’ 
in der hinteren Region der Area embryonalis, sondern in der auBer- 
embryonalen Region der Blastocyste (der Area granulosa) aus. Es 
schickt nach vorn an den Randern der Area embryonalis zwei Horner, 


die sich sehlieBlich lings des Vorderrandes der Area in der Median- 


linie miteinander verbinden. In diesen, vom peristomalen Mesoderm 


oder dem von der hinteren Partie des Primitivstreifens stammenden 
Mesoderm bilden sich spéter vorn rechts und links die Perikardial- 
hohlen, die am Vorderrande der Area im Bogen ineinander ibergehen. 

Vom vorderen Teil des Primitivstreifens wachst der Kopffortsatz, 
die é¢ébauche archenterique, aus. Diesen laBt van Beneden aus einer 
medianen, verdickten Portion, der Darmanlage und zwei membra- 
ndsen seitlichen Ausbreitungen, den Lames mésoblastiques de lar- 
chentéron, die ich schon in Wiirzbure als gastrales Mesoderm § be- 
zeichnet hatte, bestehen. Auf S. 458 (Archiv 348) heiBt es u. a.: 
..Que cette ébauche (sc. ébauche archenterique) se constitue dune 
portion mediane épaissie (e¢bauche intestinale) et les deux expan- 
sions membraneuses laterales.* Es ist also ganz klar, dab, wie 
schon einmal im beschreibenden Teil, van Beneden die .é@bauche 
archenterique’’, die er direkt mit dem Wopffortsatz Wollikers ver- 
gleicht, aus einer medianen und zwei seitlichen Portionen zusammen- 
gesetzt sein laBt. Eine soleche Auffassung kann ich nicht teilen. 
Kolliker hat als Wopffortsatz nur den im durehfallenden Lichte 
dunkleren, vom Primitivstreifen nach vorn gerichteten Fortsatz 
oder Streifen bezeichnet, also nur das, was van Beneden é¢bauche in- 
testinale nennt, nicht aber auch das gastrale Mesoderm, die seit- 
lichen Mesodermfliigel. Daher halte ich meine Darstellung und Aut- 
fassung fiir die richtigere; ich habe den Koptfortsatz und nur 
diesen allein als Urdarm bezeichnet und die lames méso- 
blastiques als das aus der Wand dieses Urdarms herauswachsende 
gastrale Mesoderm. Nun finden sich aber allerdings zuweilen 
wiederSitze,diederanden zitierten Stellen ausgesproche- 
nen Auffassung nicht entsprechen; so heibt es auf S. 162 


(Archiv 352): ,,Le mésoblaste céphalique nait ... des berds de 
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lébauche archentérique.“* Wenn mit dem mésoblaste céphalique mein 
gastrales Mesoderm gemeint ist, was allerdings einer gewissen 
Richtigstellung bediirfte, so kann ich mich mit dieser Darstellung 
einverstanden erklaren. 

Zum Schlusse méchte ich noch zwei Eigenschaften der van Be- 
nedenschen Arbeit besonders riihmend hervorheben. Erstens ist 
sie eine der wenigen aus jener Zeit, die auf die Lage der Teilungs- 
figuren und die Riehtung der Teilungsachsen Riieksicht nehmen. 
Wir werden sehen, wie wichtig und wesentlich das zum Verstaéndnis 
der Vorgiange ist. Zweitens beriicksichtigt sie, wie bisher in diesem 
('mfange keine andere, das Verhalten der Zellen und Zellkomplexe 
zu Farbstoffen: so hebt van Beneden beispielsweise hervor, dab die 
..Achsenplatte’’ oder das Gewebe des Primitivstreifens sich mit 
Boraxcarmin weniger intensiv farbe als die iibrige a&uBere Schicht, 
dab der Lecithophor dunkler sei als der Blastophor und dergleichen 
mehr. Dies weist auf Unterschiede hin, die gewi® auch fiir das Ver- 
standnis der Prozesse, die sich an den Zellen und Zellkomplexen 
abspielen, von Wichtigkeit sind. 

Wenn wir nun diese Arbeit van Benedens als Ganzes iiberblicken, 
so diirfen wir sagen, daB sie nicht bloB eine der besten iiber 
Wirbeltierentwieklung tiberhaupt ist, sondern geradezu 
die beste auf dem speziellen Gebiete, auf das sie sich bezieht, 
Es wird ihr daher gewif stets ein Ehrenplatz in der entwicklungs- 
geschichtlichen Literatur gesichert sein. Was aber noch ganz be- 
sonders hervorgehoben zu werden verdient, ist, dab sie heute noch 
ebenso zeitgemiaib ist, wie sie es vor 25 Jahren gewesen ware; 
ja, ich méchte fast glauben, daB sie an Wert und Bedeutung mit 
den Jahren noch gewonnen habe. So hocherfreulich diese Tatsache 
auf der einen Seite ist, so tief beschaémend ist sie auf der anderen. 
Denn jeder, der die umfangreiche Literatur tiber die Entwicklung 
der Sdugetiere kennt und sie objektiv zu beurteilen versteht, wird 
zugeben miissen, da’ keine der zahlreichen, seither tber die von 
van Beneden. behandelten Fragen erschienenen Arbeiten diejenige 
van Benedens auch nur annadhernd erreicht, geschweige denn iiber- 
trifft. In der Tat ware es fiir den Fortschritt unserer Wissenschaft 
ersprieBlicher gewesen, wenn die Mehrzahl dieser sogenannten 
\rbeiten iiber Saugetierentwicklung, die in den letzten zwanzig 


Jahren erschienen sind, ungeschrieben geblieben waren. Sie zeugen 


von emer Talentlosigkeit und einem Mangel an Beobachtungsgabe, 
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die man kaum fiir méglich halten sollte. Sie haben es verschuldet, 


daB eine Verwirrung eingerissen ist, die ihresgleichen sucht. Wir 


stehen heute einem Chaos gegeniiber, in dem sich niemand mehr 
zurechtfindet. Mit aufrichtiger Freude habe ich daher die Mit- 
teilung begriiBt, daB van Beneden an seiner Auffassung bis 
an sein Lebensende unerschiitterlich festgehalten hat. 
Hoffentlich tragt seine Arbeit dazu bei, wieder geordnete Zu- 
stande eintreten zu lassen und an die Stelle der wiisten Phantasien 
die niichterne wissenschaftliche Beschreibung und Beurteilung 
sichergestellter Tatsachen zu setzen. 








II. Teil. 


Weil's mi’ freut. 


Karl Stieler. 


Kritik der Theorie Hubrechts und Keibels. — Uber Keimblatter,. 

Organanlagen und Urzellen. — Die Cell-lineage-Forschung. — 

Neue Untersuchungen iiber die Gastrulation der Saugetiere. — 
Allgemeine Fragen der Entwicklung und Organisation. 


In seinem Nekrolog auf van Beneden sagt Brachet, die von 
van Beneden und mir vorgetragene Theorie der Gastrulation der 
Amnioten im allgemeinen und der Saugetiere im besonderen habe 
gegenwirtig emer anderen, besseren, namlich derjenigen Hubrechts 
und Keibels, weichen miissen. Auch in der Einleitung zur nach- 
gelassenen Monographie van Benedens tiber die Entwicklung des 
Kaninchens und der Fledermaus hebt er u.a. ,,les belles études 
d’Hubrecht™ hervor, wobei er allerdings zugeben muB, dab dessen 
Theorie sich noch keineswegs allgemeiner Anerkennung zu erfreuen 
habe. Ich kann mich in keiner Beziehung, weder in der Beurteilung 
dieser héchst sonderbaren Theorie noch auch in der Wertschaétzung 
der Arbeiten ihrer Urheber den Ansichten Brachets anschlieBen. 
Fiir durchaus richtig halte ich dagegen, was Brachet iber den sprin- 
genden Punkt (le poimt fondamental) der Interpretation des 
Gastrulastadiums der Amnioten sagt; mit Recht hebt er hervor, 
daB sich die Frage im wesentlichen darum drehe, ob der Kopffort- 
satz, wie Hubrecht, Keibel, O. Hertwig u. a. glauben, ausschlieBlich 
zur Bildung der Chorda und des Mesoderms verwendet werde, oder 
aber ob, wie van Beneden und ich meinen, der Boden des Chorda- 
kanals oder die ventrale Halfte des Kopffortsatzes in die Bildung 


des ,,Hypoblasts des Verdauungstraktes eingehe, um ihn entweder 


ganz oder wenigstens zum Teil aufzubauen; mit anderen Worten, 
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ob und in welchem MaBe der Kopffortsatz an der Bildung des em- 
bryonalen Entoderms beteiligt sei. In der Tat handelt es sich, 
wie Brachet ganz richtig hervorhebt, nicht um eine Frage der Deu- 
tung, sondern um eine solche der Beobachtung. — Ich will im fol- 
genden versuchen, einerseits die Theorie Hubrechts und Keibels zu 
widerlegen, andererseits die Richtigkeit der von van Beneden im 
Jahre 1886 fiir die Séugetiere und zwei Jahre spater, unabhangig 
davon, von mir fiir die Amnioten iberhaupt aufgestellten Theorie der 
Gastrulation zu beweisen!). — Ich habe indessen die Absicht, es 
dabei nicht bewenden zu lassen. Ich will zeigen, daB die gewisser- 
maBen durch ihr Alter geheiligte Lehre von der Bildung der Keim- 
blatter oder die ,,Keimblattertheorie™ und dahin gehért auch 
die Frage nach der Bildung der Gastrula oder des zweiblatterigen 
Metazoenkeimes im Vergleiche mit der Lehre von der Anlagen- 
differenzierung des Keimes (oder was im wesentlichen auf das gleiche 


hinauskommt, von der Entstehung und Verteilung der organbilden- 


den Substanzen) nur eine mehr untergeordnete Bedeutung besitzt. 


Es soll gezeigt werden, daB die Gastrulation und die Bildung des 
sogenannten mittleren Keimblattes in erster Linie Wachstums-, 
nicht Differenzierungsvorgange sind, daB ihr Hauptzweck darin 
besteht, die bereits in einem friiheren Stadium zur Differenzierung 
gelangten Organanlagen oder Anlagen von Organkomplexen in die 
ihnen angemessene Lage zu bringen. 

Bevor ich darauf eingehe, empfiehlt es sich aber, ein wenig in 
das Chaos, das dank den Bemithungen Hubrechts und Keibels 
gegenwartig auf diesem Gebiete herrscht, ein wenig hineinzuleuchten. 
Als Einleitung dazu mége eine Ubersicht iiber die Termini techniei, 
die hier in Betracht kommen, dienen. 

Termini technici: Gastrula (Haeckel, Kalkschwimme 1872, 
und Gastraeatheorie 1874). Van Beneden meinte (Arbeit iiber 
Arachnactis 1891), es wiirde sich fiir dieses Entwicklungsstadium 
auch der Name Hydrula empfehlen. 

Progaster oder Urdarm (Haeckel |. ¢.) Archenteron (Ray 
Lankester, 1875) = Coelenteron (E. van Beneden 181). 

Prostoma oder Urmund (Haeckel lL. ¢.) = Blastoporus (Ray 
Lankester |. ¢.). In neuester Zeit (1907) hat Legros auf Grund seiner 


1) Ich sehe dabei von den z. T. nicht unwichtigen Differenzen zwischen 


uns (vgl. das oben uber die Beziehung des Dotterblastoporus zur Primitiv- 


rinne und dem Primitivstreifen Gesagte) ab. 
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Untersuchungen Uber Asyntaxia blastoporalis einen Unterschied zwi- 
schen Prostom und Blastoporus gemacht. Anklange dazu finden 
sich schon bei Hubrecht. Brachet (1902 und spater) unterscheidet 
einen virtuellen und einen reellen Blastoporus. 
»Blastoporus van Benedens* = Blastoporus der ,,Meta- 
gastrula. Von van Beneden beim Kaninchen (1875 u. 1880), von ihm 
zusammen mit Julin (1880) bei der groBen Hufeisennase (Rhinolophus 
ferrum equinum) beschrieben. Wurde bestatigt von Heape (beim Maul- 
wurf 1883 und 1886), Selenka (beim Opossum 1887), Keibel (alteres 
Stadium des Kaninchens 1889), Duval (bei der Fledermaus 1895 
und 189%) und Assheton beim Schaf (1899). Davon entspricht nur 
der von Heape und Assheton beschriebene dem van Benedenschen; 
der von Selenka beschriebene gehédrt nicht einer ,,Metagastrula’, 
sondern einer Blastocyste mit recht ansehnlicher Héhle an; ebenso 
der ven Keibel beschriebene, der nach den letzten Untersuchungen 
van Benedens (nachgelassene Monographie) iiberhaupt als recht frag- 
lich gelten muB. Der von Duval beschriebene und ungemein schema- 
tisch abgebildete ist alles eher als ein Blastoporus; wahrscheinlich, 
wie auch van Beneden, der berufenste Kritiker in dieser Sache, 
meinte (1899), ein Ri® in einer sehr jungen Blastoeyste mit noch 
sehr kleiner Hohle. Assheton hat das von ihm beschriebene Sta- 
dium, das meiner Ansicht nach der ,,Metagastrula’ van Benedens 
entspricht, nicht als solche gedeutet, sondern als Produkt einer 
Epibolie des Epiblasts durch den Hy poblast; dieser solle jenen 


iberwachsen. 


Blastoeyste (Huxley 1875) Vesicula blastodermica, Keim- 
blase (Bischoff) Vesicule blastodermique (Coste) Blastodermic 
vesicle der meisten englischen Autoren = Gastrocystis oder Keim- 


hautblase (Haeckel); von Haeckel wurde (Anthropogenie) die Blasto- 
eyste oder Gastrocyste mit der ,,Epigastrula’’ der Amnioten (Rabl) 
verwechselt, zugleich aber auch als solehe die ,,Metagastrula‘ 
van Benedens bezeichnet. Die Blastocyste ist der blasenférmige aus 


» frophoblast und ,,Embryonalknoten™ bestehende Keim der Séuge- 


tiere mit Ausnahme der Monotremen. 
Blastocoel (Huxley 1875) = primare Leibeshoble (Claus 1874) 
Cavité blastodermique (van Beneden) = blastodermic cavity der 
meisten englischen Autoren = Keimblasenhéhle (O. Hertwig) = leé- 
cithocéle (van Beneden), zuweilen neben cavité blastodermique ge- 
braucht. Man versteht unter Blastocoel die Héhle der Blastocyste 
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und vergleicht sie sehr haufig, aber durchaus mit Unrecht, mit der 
Furchungshéhle oder Baerschen Héhle, mit der sie gar nichts gemein 
hat. Hubrecht meint einmal (Tarsius 1892), man diirfe die Hodhle 
der Blastocyste ,,nicht ohne weiteres” als Furchungshéhle bezeichnen. 
Richtiger ware es gewesen, zu sagen, man diirfe sie iiberhaupt nicht 
als solche bezeichnen. 

Embrvonalknoten oder embryonic knob (Hubrecht 1888, 
1890 ff.) Furchungskugelrest der Autoren (Bischoff 1842, Kolliker 
1879 usw.) amas ou masse cellulaire interne (van Beneden 180%). 
Nicht gleichbedeutend mit ,,Embryonalknoten™ ist bouton em- 
bryonnaire (van Beneden 1899), wie van Beneden die masse cellu- 
laire interne nach Abzug der couche lécithophorale bezeichnet. 

Embryocystis (Bonnet) der hohle Embryonalknoten (z. B. 
des Rehes). 

Embrvonalfleck (Wagner, spater Kdolliker und andere) 


= Ubersetzung der Bezeichnung tache embryonnaire (Coste) = 


Fruchthof (Bischoff) Area embryonalis (Kélliker) = Area ger- 
minativa der Autoren Schild oder Embryonalschild (v. Kupffer) 
= Keimhiigel (v. Baer und Burdach; auch von Hensen und Lieber- 
kiihn gebraucht. Lieberkiihn gebraucht auch den Ausdruck Keim- 
scheibe fiir die Area embryonalis = bouton embryonnaire (van Be- 
neden). 

-araderm (v. Kupffer) = Dotterblatt oder Dotterentoderm 

Couche lécithophorale oder auch schlechtweg  Lecithophor 
(van Beneden) Lecithoderm (H. Virchow) = caenogenetisches 
Entoderm (Wenckebach, Lacerta 1891) = sekundares Entoderm 
(Will, Gecko 1892) = yolk entoderm (Hill und Wilson, Ornithor- 
bynchus 1908). 

Protentoderm (Bonnet [Hund If, 1901]}) palingenetisches 
Entoderm (Wenckebach und Hubrecht |. c.) Urentoderm (Bonnet 
(Schaf]) = Urdarmblatt oder primares Entoderm oder Urentoderm 
oder Archiderm oder Gastrulaentoderm (Will) = Darmentoderm 
(Rabl). 

Trophoblast (Hubrecht 1888) = couche enveloppante (van Be- 
neden 1899) Trophoektoderm, auch trophoblastic ectoderm 
(Hill 1911) Trophoderm (Minot 1903; dieser versteht darunter 
den Teil der couche enveloppante van Benedens oder des Tropho- 
blasts Hubrechts, der sich an der Bildung der Placenta beteiligt; 
Duval (1890) hat diesen Teil Ektoplacenta genannt. Sobotta er- 


Archiv f. mikr. Anat. Bd. 8s, 15 








2G Carl Rabl. 


kennt fiir die Maus (1911) einen Trophoblast im Sinne Hubrechts 
nicht an; dagegen schreibt er dem Dotterblatt wichtige tropho- 
blastische Funktionen (Hamoglobinresorption) zu. — Trophoblast 
+ Mesoblast = Diplotrophoblast (Hubrecht) = Chorion der Autoren. — 
Plasmodiblast und Cytoblast, Ausdriicke van Benedens fiir die beiden 
Lagen des Trophoblasts der Fledermaus; Hubrecht nennt dieselben 
Plasmoditrophoblast und Cytotrophoblast. Assheton (Schaf 1898) 
ist der Ansicht, da® der Trophoblast zusammen mit dem Dotter- 
entoderm oder Paraderm als auBerembryonaler Hy poblast an- 
zusehen sei. 

Primitivstreifen (Pander 1817 und v. Baer 1837) Achsen- 
platte (Remak) Achsenstrang (His) Urmundleiste (Bonnet) 

Prostomial- oder Urmundstreif (Will, Geeko 1892). Die Rinne auf 
dem Primitivstreifen Primitivrinne der Autoren Urmundrinne 
(Bonnet). Der Erste, der den Primitivstreifen aus der Verschmelzung 
der seitlichen Urmundlippen hervorgehen lie® und ihn iiberhaupt 


mit dem Urmund in Beziehung brachte, war Rauber 1876, also zehn 


Jahre vor van Beneden, zwélf Jahre vor mir. Primitivstreifen 
ligne primitive der franzésischen Autoren. 

Hensenseher Knoten (Hensen 1876) Primitivknoten oder 
Gastrulaknoten (Bonnet 188%) Protochordalknoten oder proto- 


chordal wedge (Hubrecht 1890; iibrigens bezeichnet Hubrecht mit 
diesem Ausdruck gewohnlich den Hensenschen Knoten + dem Kopf- 
fortsatz. Uber die Hubrechtschen Bezeichungen vgl. iibrigens unten). 

Endwulst des Primitivstreifens, auch hinterer Knopf oder 
hinterer Wulst des Primitivstreifens (Koélliker 1882) Caudal- 
knoten (Bonnet) neud postérieur (van Beneden 1912 [richtiger 
IS88/89]). 

Koptfortsatz des Primitivstreifens (Nolliker 1879) pro- 
longement céphalique oder Pebauche de Parchenteron (van Beneden 
val. oben) Urdarmstrang (Bonnet) Mesodermsaéckchen (QO. Hert- 
wig). Am Kopffortsatz unterscheidet van Beneden gewohnlich eine 
plaque notochordale (— Chordaplatte der deutschen Autoren, auch 
Chordaentoderm oder Chordaentoblast) und eine plaque entérique, 
was man mit Darmplatte iibersetzen kann. Die Darmplatte, die den 
Boden des ,,canal archenterique bildet, verschmilzt spater mit 
dem Leeithophor oder der Couche lécithophoraie zur plaque lécitho- 
entérique (der Dotterdarmplatte). — Die Hohle des Kopffortsatzes, 


die beim Kaninchen nur ,,virtuell’ existieren soll, hat Lieberkiibn 
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als ,,Chordakanal* bezeichnet. Van Beneden hat gezeigt, daB die 
Bezeichnung unpassend ist und dafiir den Namen ,,Lieberkiihnscher 
Kanal (nachgelassene Monographie 1912, recte 1888/89) oder auch 
canal archentérique vorgeschlagen (= Urdarmkanal, Urdarmhéhle). 

Der Kuriositaét halber fiihre ich an, daf Firbringer (Lehrbuch 
1909), dem keinerlei eigene Beobachtungen zu Gebote standen, den 
Kopffortsatz ,,Chordastrang’ nennt! 

Erginzungsplatte (Bonnet 1901) = Protochordalplatte (Hu- 
brecht 1890) endodermale Zwischenplatte (Davidoff 1899) 
amasso endodermale (Dorello 1900) = interepitheliale Zellmasse 
(Rex). Ich fasse sie als Teil der unteren Keimschicht, mit dem sich 
spiter das Vorderende des Kopffortsatzes verbindet, auf. 

Protochordal wedge (Protochordalknoten). Dieser Ausdruck 
findet sich zuerst bei Hubrecht in seiner Arbeit iiber Sorex (1890, 
S. 501). Es heiBt da: ,protochordal wedge (median anterior pro- 
longation of gastrula ridge, often enclosing a protochordal canal or 


rudiments of it) and protochordal plate (developed in situ as 


part of the hypoblast).‘ ,,Gastrula ridge‘ ist nur eine Ubersetzung 


des Ausdruckes Gastrulaleiste, den Fleischmann im Jahre 1889 
(Embryologische Untersuchungen, |. Heft, Untersuchungen iiber ein- 
heimische Raubtiere, 1889) an Stelle von Primitivstreifen einzu- 
fiihren suchte. Der Ausdruck erinnert an den, wenn ich nicht irre, 
Ende der siebziger Jahre einmal von Hatschek gebrauchten Ausdruck 
Gastrulanaht. Hubrecht hat also urspriinglich unter Protochordal 
wedge, welchen Ausdruck er selbst in seinen deutschen Arbeiten mit 
Protochordalknoten tbersetzte, bloB den Kopffortsatz des Primitiv- 
streifens im Sinne Kollikers verstanden; es kann aber keinem Zweifel 
unterliegen, dali er spater darunter auch den Hensenschen Knoten 
oder, genauer gesagt, den Kopffortsatz mit Inbegriff des Hensenschen 
Knotens verstanden hat. 

Die Ausdricke Cephalogenesis und Notogenesis wurden 
zuerst von Hubrecht (Tarsius 1902) gebraucht; die Ausdriicke Proto- 
und Deuterogenesis stammen von Assheton (zuerst im Anat. 
Anz., 27. Bd., 1905, dann im Quart. Journ. of micr. Seience 1910), 

Ich will noch ein paar Worte iiber die Ausdriicke Hy poblast 
und Entoblast hinzufiigen. Diese Ausdriicke werden in neuerer 
Zeit von Brachet (1902) nicht mehr, wie es bisher meistens geschah, 
als Synonyma gebraucht, sondern er versteht unter Ento-(oder 
Endo-)blast das primitive Entoderm vor ,,Abspaltung des Meso- 
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derms oder Mesoblasts, unter Hypoblast das sekundaére Entoderm, 
das von vielen Seiten, namentlich von den Zoologen auch als Entero- 
derm bezeichnet wird. Letzteren Ausdruck hat zuerst A. Gétte 
gebraucht. Die deutschen Embryologen gebrauchten in den siebziger 
Jahren nach dem Erseheinen der Gastraeatheorie fiir die drei Keim- 
blatter gewéhnlich die Ausdriicke Exoderm oder auch Ektoderm, 
Mesoderm und Entoderm oder auch Endoderm. Uber die Wahl und 
die Berechtigung dieser Ausdriicke kam es damals zu einer lebhaften 
Debatte, an der sich besonders Selenka beteiligte. Er sagte, wer 
Ektoderm sage, miisse auch Entoderm sagen, wer dagegen Exoderm 
vorziehe (dieser Ausdruck wurde namentlich von Haeckel gebraucht), 
musse den Ausdruck Endoderm gebrauchen (éxrog und #5 = auben, 
auBerhalb: éyté6c und #yd0r innen, innerhalb). Die englischen 
\utoren gebrauchten und gebrauchen auch heute noch mit Vorliebe 
die Bezeichnungen Epi-, Meso- und Hypoblast, und ahnlich die 
Franzosen. Ubrigens haben auch einzelne deutsche Embryologen 
die letzterwaihnten Ausdriicke bevorzugt; ich erwahne nur Hensen 
(1876). Keibel sagt (z. B. Schwein 1893) bald Ektoblast, Mesoblast 
und Entoblast, bald Ektoderm, Mesoderm, Entoderm. Manchmal 
kommen auf einer Seite, ja sogar in einem Satze beiderlet Aus- 
drucksweisen vor, was duBerst storend wirkt. Roux sagt ein- 
mal das Ektoblast usw., was sprachlich unrichtig ist (4) p2dotm oder 
6 Psaotés; ein tO Pdaotéy gibt es nicht)'). 

Vielleicht ist es zweckmaBig, zum Schlusse noch eine kurze Zu- 
sammenfassung der von van Beneden gebrauchten Ausdriic ke 
zu geben: Van Beneden unterscheidet in jungen Stadien: couche 
enveloppante (Trophoblast Hubrechts) und amas cellulaire central 
oder auch masse cellulaire interne (1899) (= Furchungskugelrest der 
Autoren). In spateren Stadien ist der amas cellulaire interne 
geteilt in die couche lécithophorale (= Paraderm oder Dotterblatt) 
und den bouton embryonnaire (Embryonalknopf). AuBerdem ist 
durch den ZusammenfluB intracellular im amas cellulaire interne 
aufgetretener Vakuolen das Lécithoeéle (Lecithocoel oder cavite 
blastodermique) entstanden, das mit Fliissigkeit gefiillt ist. Als 
Léeithophore bezeichnet van Beneden die Gesamtheit (lensemble) 
von couche lécithophorale und Lecithocoel samt dessen Inhalt. 


Als Blastophor bezeichnet er das Cylinderepithel, das aus den 


1) Uber den Gebrauch des Ausdruckes Hypoblast von seiten van Be- 


nedens > oben 
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Zellen des bouton embryonnaire hervorgeht und z. B. den Boden 


der ,,primiren Amnionhoéhle (cavité amniotique primaire) bildet. 
Hat sich diese Héhle gebildet, so tritt der Blastophor an seinem 
Rand mit dem Cytoblast (der inneren Schicht der couche enve- 


loppante) in Verbindung, wahrend der Plasmodiblast (die auBere 


Schicht der couche enveloppante) die Decke der Amnionhohle bildet. 

Die heillose Verwirrung, die heute in der Frage nach der Gastru- 
lation der Wirbeltiere herrscht, kommt in erster Linie auf Rech- 
nung der zahlreichen Publikationen Hubrechts und Keibels, die 
seit 25 Jahren eifrig bestrebt sind, die von van Beneden und 
mir aufgestellte und begriindete Theorie der Gastrulation der Am- 
nioten im allgemeimen und der Siugetiere im besonderen zu wider- 
legen und durch eine andere, bessere, zu ersetzen. Wahrend beide 
Forscher durch lange Zeit die Gastrulation der Wirbeltiere in zwei 
Etappen verlaufen lieBen, die Hubrecht als cenogenetische!) und 
palingenetische, Keibel als erste und zweite Phase der Gastrulation 
bezeichnet hatten, gaben sie gemeinsam im Jahre 1905 die Er- 
klarung ab, daB die Unterscheidung einer zweiten Phase oder zweiten 
Halfte der Gastrulation fallen solle. (Hubrecht hatte seinerseits 
schon 1902 [Tarsius s. unten] seinen urspriinglichen Standpunkt ver- 
lassen.) Sie rechnen jetzt nur mehr die Bildung derjenigen Schicht 
des Embryo, die nach ihrer Ansicht das ganze Entoderm des Em- 
bryo und seiner Anhangsorgane liefere, zur Gastrulation. Das Jahr 
1005 bezeichnet also gewissermaBen einen Wendepunkt in der Ge- 
schichte der merkwiirdigen, von den genannten Forsehern inaugu- 
rierten Lehre?). Die beiden Erklaérungen erschienen zu gleicher 
Zeit deutsch im Anat. Anz. und englisch im Quart. Journ. of mier. 
Science, Es erscheint unbedingt notwendig, nicht bloB diese 
beiden Erklarungen, sondern auch die anderen, alteren und neueren 
\rbeiten der genannten Forscher, wenigstens die wichtigsten, ge- 
nauer zu analysieren. Ich beginne mit Hubrecht, der von Anfang 
an in der Frage der riihrigere war. 

Hubrecht beginnt seine Auseinandersetzungen in jener Erklarung 
mit einer historischen Einleitung ,,Cber den Begriff der Gastrulation, 


wie er von Haeckel und Ray Lankester in die Wissenschaft ein- 


1) Ich schreibe mit Haeckel, der diesen Ausdruck geschaffen hat, 
cenogenetisch, nicht ,caenogenetiseh", wie Gegenbaur oder ,,kaino- 
genetisch’ wie Mehnert. 

2) Dies gilt wenigstens fir Keibel, fir Hubrecht gilt das Jahr 1902. 
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gefiihrt wurde” (S. 354). Dazu bemerke ich, dal sowohl der Aus- 
druck Gastrula fiir die allen Metazoen gemeinsame Keimform, als 
auch der Ausdruck Gastraea fiir die korrespondierende Stammform 
von Haeckel stammen, der sie zuerst im Jahre 1872 in seiner 
Monographie der Kalkschwamme und 1874 in der Gastraetheorie 
gebrauchte'). Die wichtigste Arbeit Ray Lankesters iiber diesen 
Gegenstand erschien im Mai 1872 (Annals and Magazine of Natural 
History XI) und fiihrte den Titel: ,,On the primitive Cell-layers of 
the Embryo as the Basis of Genealogical Classification of Animals, 
and on the Origin of Vascular and Lymph Systems. (Der wesent 
liche Inhalt wurde schon zu Michaelis im University College 
in Oxford vorgetragen.) Er unterschied hier eine ,,Planula without 
orifice’ und eine ,,Planula with orifice’; jene entspricht der Planula, 
diese der Gastrula Haeckels. Diese Arbeit scheint Hubrecht nicht 
gekannt zu haben; er zitiert nur die weniger wichtige Arbeit Ray 
Lankesters ,,On the invaginate Planula of Paludina vivipara’ aus 
dem Jahre 1875 (Quart. Journ. of micr. Science XV). Hubrecht defi- 
niert die Gastrulation folgendermaBen: ,,Die Gastrulation ist’ ein 
Vorgang, bei dem ein Darmentoderm sich einem Hautektoderm 
gegeniiber differenziert und somit aus der einschichtigen Keimanlage 
eine zweischichtige hervorgeht™ (S.357). Es sei ganz falsch, sich den 
ProzeB der Gastrulation untrennbar mit emer Invagination ver- 
bunden zu denken. 

Die Definition Hubrechts schlieBt eien schweren, verhéingnis 
vollen Irrtum ein. Wir werden sehen, daB iiberall. wo wir die 
Furchung und Keimblatterbildung Zelle fiir Zelle ver- 
folgen kOnnen, das Darmentoderm oder die Anlage des 
Darmepithels und seiner Derivate schon vor dem Beginn 
der Gastrulation, in manchen Fallen sogar sehr lange 
vor dieser Zeit, zur Differenzierung gelangt, dab also die 
Gastrulation in erster Linie nicht ein Differenzierungs-, sondern 

') In der Monographie der Kalkschwamme (1. Bd., 5. 333) lieB er die 
,Gastrula oder Magenlarve’ bei den Kalkschwammen aus der ,,Planula* 
(wie sie z. B. bei Leucandra und Ascandra vorkomme) entstehen. Die 
Planula besitze noch keine Mundéffnung. In der Gastraeatheorie (Jen. 
Zeitschr. f. Naturwissenschaften VIII, 1874) definiert er die Gastrula 
genauer. Schon im Jahre 1872 schreibt er ihr ..eine auSerordentlich grobe 
sedeutung fiir die generelle Phylogenie des Tierreiches” zu, und im Jahre 


187% nennt er sie ,,die wichtigste und bedeutungsvollste Embryonalform 


des Tierreiches*” (S. 16). 
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ein Wachstumsprozeb ist. Wir haben keinen Grund anzunehmen, 
daB es bei den Tieren, bei welchen wir die Furchung bisher noch 
nicht Zelle fir Zelle verfolgen konnten, prinzipiell anders sei. Was 
dagegen die Bemerkung betrifft, da®B die Gastrulation nicht not- 
wendig mit einer Invagination verbunden sei, so wundere ich mich, 
daB Hubrecht nicht wissen sollte, daB man schon vor mehr als 
30 Jahren zwischen Gastrulation durch Embolie und Gastrulation 
durch Epibolie untersehieden hat. Hubrecht meint, bei den Wirbel- 
tieren (doch wohl mit Ausnahme des Amphioxus:) sei die Gastru- 
lation bereits absolviert, wenn eine Invagination auftrete; Ektoderm 
und Entoderm seien bereits gebildet, und die Invagination habe also 
mit der Gastrulation gar nichts zu tun. Die Invagination ziele 
darauf hin, ,,das bilateral-symmetrische, metamere Wirbeltier auf- 
zubauen; sie sei daher ,,als Bildung der Rumpfknospe oder als 
Notogenesis’* aufzufassen, und diese schlieBe sich der Cephalogenesis 
oder Bildung der zweiblatterigen Scheitelknospe, die allein als 
Gastrulation zu bezeichnen sei, zeitlich an. — Bei allen Wirbeltieren 
(mit Ausnahme des Amphioxus) entstehe die Doppelblitterig- 
keit durch Delamination. ,,Das Entoderm entsteht immer 
durch eine ungemein deuthiche Delamination in einem Zellenkomplex, 
welcher der einschichtigen Elastula vergleichbar ist.* Dies wird 
fiir die Sauropsiden, Séugetiere, Elasmobranchier, Amphibien, Cyclo- 
stomen, viele Ganoiden und Dipnéer behauptet. Sobald der Blasto- 
porus auftrete, ,haben wir es nicht mehr mit dem Gastrulations- 
prozeB, sondern mit jenem der Bildung des metameren, bilateral 
symmetrischen Riickens und der Chorda zu tun.* ,,Die nackten 
Tatsachen zwingen uns somit zu der SchluBfolgerung: Bei den 
\craniern (Amphioxus) entsteht die Gastrula durch Invagination, 
bei den Cranioten (allen iibrigen Vertebraten) durch Delamination.*‘ 
— Im hodchsten Grade merkwiirdig ist, da®B Hubrecht auf S. 360 
von der Trochophora als von einem ,,radiaéren, zweiblatterigen 
Larvenstadium™ spricht! Das beruht keineswegs auf einem Lapsus 
calami, sondern auf einem wohliiberlegten Vergleich, der genau 
durchgefiihrt wird. Man traut seinen Augen nicht, wenn man solche 


Dinge liest. Wozu hat Haeckel seine ,,Generelle Morphologie der 


Organismen’ geschrieben, in der er die Grundformenlehre oder Pro- 
morphologie so ausfiihrlich begriindete, wenn so etwas zu behaupten 
moglich ist? Kennt denn Hubrecht die schénen Arbeiten Hatscheks, 
der im Jahre 1878 den Begriff der Trochophora geschaffen hat, 
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nicht? Die Arbeiten tiber die Entwicklung von Polygordius, Pedi- 
cellina, Teredo, Echiurus, Serpula usw.? Und wenn sie seinem Ge- 
dachtnis so véllig entschwunden sein sollten, warum sieht er sich 
nicht wenigstens die schénen Modelle Zieglers an? Vielleicht iiber- 
zeugt er sich dann doch, daB es strenger bilateral-symmetrische oder 
eudipleure (Haeckel) Larvenformen iiberhaupt kaum geben kann. 
Hubrecht meint, die Trochophora sei der eigentlichen Gastrula 
der Wirbeltiere zu vergleichen. Die Vorgainge, die auf die Delami- 
nation, welche, wie erwahnt, allein als Gastrulation bezeichnet wird, 
folgen, haben nach ihm mit der eigentlichen Gastrulation nichts zu 
tun. Was Hubrecht friiher (Sorex 1890) als zweite oder, wie er meinte, 
palingenetische Halfte der Gastrulation (= zweite Phase der Ga- 
strulation nach Keibel) bezeichnet hatte, habe also nach seiner 
jetzigen Auffassung mit der Gastrulation nichts mehr zu tun. Vom 
Primitivstreifen heiBt es, er kénne ,,nie mit einem Blastoporus oder 
Urmund verglichen werden, auch nicht mit den Lippen des Blasto- 
porus. — ,,Die Erklarung der Tatsache, daB das gegenseitige Ver- 
haltnis zwischen den friiheren Gastrulationsphasen der Wirbeltiere 
und ihren spateren Wachstums- und Ausbildungsstadien so lange 
ganz falsch aufgefaBt worden seien, liege eben darin, dab man dem 
Amphioxus eine unmotivierte Bedeutung beigemessen hat.“ 

Ich lasse nun gleich eine kurze Besprechung der Erklarung 
Keibels folgen, die sich unmittelbar an diese Erklarung Hubrechts 
anschloB, um dann zu den anderen Arbeiten Hubrechts itiberzugehen. 
Keibel gibt zunachst Hubrecht darin vollkommen recht, daB man ,,den 
Begriff der Invagination nicht in die Definition des Gastrulationsvor- 
ganges aufnehmen™ diirfe. Er selbst definiert jetzt (zum Unterschied 
von friiher) die Gastrulation folgendermaBen: ,,Die Gastrulation ist der 
Vorgang, durch welchen sich die Zellen des Metazoenkeimes in Ekto- 
derm und Entoderm sondern, unter Entoderm sind dabei nur die 
den Darm bildenden Zellen zu verstehen** (Anat. Anz. 26. Bd., 
S. 367). Weiter heiBt es im AnschluB an Hubrecht, daB der Primitiv- 
streifen nicht dem Urmund oder Gastrularande homolog zu setzen 
sei, wenn er auch zu diesem sehr nahe und wichtige Beziehungen 
habe. Ferner erkennt auch Keibel die Unterscheidung von Cephalo- 
genesis und Notogenesis als berechtigt an und erinnert dabei an die 
Arbeiten von Kopsch (1896) und Jablonowski (1898) iiber die Ent- 
wicklung der Salmoniden. — Sodann halt auch Keibel den Amphioxus 
fir eine abseits stehende Form. Von besonderer Wichtigkeit ist 
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dann noch folgende Bemerkung: ,,Wir werden in Zukunft nur das, 
was ich als erste Phase der Gastrulation definiert habe, tiiberhaupt 
Gastrulation nennen diirfen. Die sogenannte zweite Phase der 
Gastrulation darf nicht mehr Gastrulation genannt werden; sie ist 
als Chorda- und Mesodermbildung zu bezeichnen und als ein den 
Vertebraten eigentiimlicher Vorgang zu behandeln.’ Die Grenze 
zwischen den beiden Vorgaingen sei aber vielfach schwer festzu- 
stellen. So stimmt also Keibel jetzt ,,in allem Wesentlichen™ mit 
Hubrecht tiberein, und es herrscht zwischen beiden die schénste 
Harmonie! Im Detail glaubt Keibel aber doch noch eine eigene 
Meinung bewahren zu sollen; so méchte er der Invagination bei der 
Gastrulation doch noch eine gréBere Rolle zuschreiben, als es Hu- 
brecht tut. — Zum Schlusse meint er, ebenso wie dies auch Hubrecht!) 
seinerseits ausgesprochen hat, dab man nunmehr die Nomenklatur 
zu andern habe! Bevor sie aber daran gehen, méchte ich ihnen noch 


ein genaues Studium von Schopenhauers Abhandlung ,,Uber die 
vierfache Wurzel des Satzes vom zureichenden Grunde“ empfehlen’). 


1) U.a. verlangt Hubrecht auch in der ,,Saugetierontogenese** (1908, 
S. 21) eine neue Nomenklatur, ,,damit die Verwirrung, welche bis jetzt 
auf diesem Gebiet besteht, verschwinde!* (Vgl. auch 1. c. 8S. 85, Anm.) 

2) Vor langer Zeit wurde einmal auf einem AnatomenkongreB (dem ich 
iibrigens nicht beiwohnte) eine Kommission eingesetzt, die sich mit den 
Vorarbeiten fiir die Schaffung einer einheitlichen entwicklungsgeschicht- 
lichen Nomenklatur beschaftigen sollte. Wenn ich nicht irre, gehérten 
dieser Kommission Waldeyer, His, Keibel und ich an. Die Kommission 
wurde nie einberufen, hat sich aber auch nie aufgelést. Das letztere war 
iiberfliissig, da ohnedies alsbald niemand mehr an die Existenz dieser 
Kommission dachte, und das erstere war ganz zweckmabig, da die Kom- 
mission nur Unheil hatte stiften kénnen. Ich halte nichts fiir gefahr- 
licher, als eine Wissenschaft in Fesseln zu schlagen. Wenn es sich 
um eine so alte Wissenschaft handelt, wie die Anatomie, und um die 
Bezeichnung von Dingen, an deren Existenz und Bedeutung niemand 
zweifeln kann, so mag man, wie dies ja geschehen ist, zur leichteren Ver- 
standigung eine bestimmte Nomenklatur vorschlagen. Bei der Ent- 
wicklungsgeschichte befinden wir uns aber in einem ganz anderen Fall; 
hier haben wir es mit einer jungen Wissenschaft zu tun, einer Wissenschaft, 
die selbst nech im vollen Werden, in voller Entwicklung begriffen ist, 
und hier muB jedem Forscher vollste Freiheit gelassen sein; wohin wiirde 
es fihren, wenn man etwa Bonnet zwingen wollte, in seinem Lehrbuch 
den Ausdruck ,,Urdarmstrang™, den er fir den Kopffortsatz gebraucht, 
mit dem von O, Hertwig in seinem Lehrbuch gebrauchten Ausdruck ,,Meso- 
dermsackchen* zu vertauschen. Die beiden Ausdriicke sind keineswegs 
gleichgiltig und unverfanglich; hinter jedem steckt eine Theorie, und die 
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Ich wiirde am liebsten darauf verzichten, die einzelnen Arbeiten 
der beiden Autoren eingehend zu besprechen. Indessen halte ich 
es fiir notwendig, zu untersuchen, welche Beweise sie fiir ihre Auf- 
fassung beizubringen vermégen. Was zunachst Hubrecht betrifft, 
so hat er im Jahre 1908 im Quart. Journ. of micr. Science, Vol. L. IL, 
eine groBe, zusammenfassende Abhandlung ber den Gegenstand 
verdffentlicht, die den Titel fiihrt: Early Ontogenetic Phenomena 
in Mammals, and their Bearing on our Interpretation of the Phylo- 
geny of the Vertebrates. Im folgenden Jahre lie® er eine von ihm 
selbst veranstaltete, fast wértliche deutsche Ubersetzung unter dem 
Titel: ,,Die Saugetierontogenese in ihrer Bedeutung fiir die Phylo- 
genie der Wirbeltiere (Jena, Fischer 1909; 247 Seiten) erscheinen. 
An diese letztere werde ich mich bei der folgenden Besprechung hal- 
ten. Nach einer sehr mangelhaften Einleitung gibt Hubrecht zunachst 
eine Literaturiibersicht. Schon Sobotta hat iiber die Oberflachlich- 
keit derselben geklagt, und ich kann dieses Urteil nur bestatigen. 
Man hore nur: Bischoff, dem gewib jeder Embryologe die gréBte 
Verehrung entgegenbringt, der die ersten Arbeiten iiber die Ent- 
wicklung des Hundes, des Kaninchens, des Rehes, des Meerschwein- 
chens verdffentlichte, der zuerst den Unterschied zwischen dem 
Dotterkugel- oder Furchungskugelrest und der Wand der Vesicula 
blastodermica erkannte, fehlt in diesem Verzeichnis; ebenso Reichert, 
der die sogenannte, von Bischoff entdeckte Keimblattumkehr oder 
Keimblattinversion des Meerschweinchens genauer untersuchte; 
Rauber, der die Deckzellen fand und als vergingliche Bildungen 
richtig deutete; Kdélliker, der die erste genaue Beschreibung der 
Area embryonalis, des Primitivstreifens und der Entwicklung des 
Mesoderms des Kaninchens gab; Sobotta, dem wir eine Reihe aus- 


gezeichneter Arbeiten iiber die Furchung und Keimblatterbildung der 


beiden Theorien schlieBen sich einander direkt aus. Sollen Keibel und 
Hubrecht die neue Nomenklatur bestimmen? Soll in einer solchen Kom- 
mission, etwa nach Beiziehung einiger neuer Mitglieder, abgestimmt 
werden? Wer hat den Kopffortsatz genau untersucht? Ich werde zeigen, 
da sogar Keibel, der mit Hubrecht im Bunde das grofbe Wort in dieser 
Sache fiihrt, keinen klaren Begriff davon hat, wie eigentlich der Kopf- 
fortsatz eines Saugetierembryos aussieht und wie er gebaut ist. Und nun 
soll vielleicht er, oder sollen noch einige andere dazu, die nie einen Kopf- 
fortsatz untersucht haben, dartiber abstimmen, wie man das Ding nennen 
soll? Fiir solche Fesselungsversuche der Wissenschaft werde ich nie und 


nimmer zu haben sein! 
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Maus verdanken; Grosser und Widakowich, die in ahnlicher Weise iiber 
die Entwicklung der Ratte gearbeitet haben; Lieberkiihn, der den von 
ihm so genannten Chordakanal der Saugetiere, der in der Frage nach 
der Gastrulation eine so groBe Rolle gespielt hat und noch spielt, 
entdeckte; Strahl, dessen Arbeiten gleichfalls fiir die hier behandelte 
Frage von groBer Wichtigkeit waren; auch ich, der ich in den Jahren 
1888 und {889 auf Grund eigener Untersuchungen am Huhn und 
Kaninchen die erste abgeschlossene Theorie der Gastrulation der 
Amnioten brachte, wir alle fehlen in dieser Literaturiiber- 
sicht! Dagegen zitiert sich Hubrecht selbst nicht weniger als fiinf- 
mal! Einzelne der genannten Autoren werden doch wenigstens 
spater im Text oder aber im Literaturverzeichnis am Schlusse des 
Buches genannt, so z. B. Bischoff, Kélliker und Strahl. Die Namen 
Sobotta, Lieberkiihn usw. finden sich aber auch dort nicht. Auch 
mein Name fehlt; ich werde nur ab und zu im Text genannt, aber 
ohne da®B auch nur der leiseste Versuch gemacht wiirde, mich zu 
widerlegen. 

Aber auch sonst laBt die Beriicksichtigung der Literatur so ziem- 
lich alles zu wiinschen iibrig; was soll man dazu sagen, wenn Hubrecht 


in dem Kapitel iiber Amphibien versichert, er werde die wichtigeren 


und sorgfaltigeren Beschreibungen der Amphibienentwicklung vor- 
nehmen (5.65) und wenn man dann die Namen ©. Hertwig und 
O. Schultze vermiBt? Davon, wie es mir ergeht, will ich nicht weiter 
reden; ,,Solamen miseris, socios habuisse malorum!* Zu der souve- 
ranen Art, mit der Hubrecht die Literatur behandelt, will es schlecht 
passen, daB seine eigenen Erfahrungen iiber das Gebiet der Sauge- 
tierentwicklung nicht hinausreichen; auf S. 76, in der Einleitung 
zum Kapitel iiber die ,,Sauropsiden und Ornithodelphia™, heiBt es: 
,,Mit Bezug auf diese Klassen habe ich keine eigenen Wahrnehmun- 
gen zu verzeichnen.* Man kann selbstverstindlich nicht verlangen, 
daB jeder Embryologe die Entwicklung der Monotremen aus eigener 
Anschauung kenne, wohl aber darf man verlangen, daf er sich in 
der Entwicklung des Hiihnehens ein wenig umgesehen habe. Hu- 
brecht kennt aber auch die Entwicklung der Anamnier nicht aus 
eigener Erfahrung. Alles, was er iiber die Entwicklung der Cyelo- 
stomen, Selachier, Amphibien usw. sagt, weist mit Entschiedenheit 
darauf hin, daB ihm auch hier jegliche eigene Erfahrung fehlt. Ich 
méchte auch sehr bezweifeln, ob er jemals eine Gastrula eines Am- 
phioxus selbst untersucht hat; indessen hat ja, wie er meint, Am- 
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phioxus seine Rolle ausgespielt! So urteilt also Hubrecht iiber Dinge, 
iiber welche seine eigenen Erfahrungen nur duBerst diirftige sind, 
und man staunt, woher er die Sicherheit nimmt, mit der er dabei 
jedesmal auftritt. Freilich wird man alsbald gewahr, da8 er mit 
seinem Urteil jedesmal mit absoluter Sicherheit daneben trifft; das 
ist eben der Fluch und die notwendige Folge des Mangels jeglicher 
allgemeiner Erfahrung. 

Was nun seine eigenen Untersuchungen an Saugetieren betrifft, 
so ist es natiirlich schwer, iiber seine Praparate, also iiber die Grund- 
lagen, die zu seinen Schliissen gedient haben, ein Urteil abzugeben, 
solange man sie nicht gesehen hat. Wenn man aber annehmen darf, 
daB die Zeichnungen naturgetreu sind, so darf man wohl sagen, 
daB die iibergroBe Mehrzahl der Praéparate unméglich gut sein kann, 
ja die meisten miissen geradezu schlecht sein, und ich fiir meinen 
Teil begreife nicht, wie man solche Praparate iiberhaupt aufbewahren, 
geschweige denn abbilden kann. Ahnlich hat schon Sobotta dariiber 
geurteilt und wohl jeder, der die zahlreichen Abbildungen, die Hu- 
brecht etwa in seiner Tarsiusarbeit gibt, aufmerksam betrachtet, 
muB auf denselben Gedanken kommen. Schon im Jahre 1888 hat 
van Beneden gemeint, die von Hubrecht untersuchten Igelkeim- 
blasen seien ,,manifestement mal conservés’ gewesen. Das schlieBt 
aber keineswegs aus, daB Hubrecht unter seinen Praparaten auch 
eine kleine Anzahl guter gehabt hat, wie gleich weiter unten noch 
ausdriicklich anerkannt werden soll. 

Aber ich will iiber alle Mangel hinwegsehen und annehmen, 
die Erfahrungen Hubrechts waren sehr viel ausgedehntere, als er 
uns mitteilt, und sie berechtigten ihn wirklich, itiber die wichtigen 
und schwierigen Fragen, an deren Beantwortung er sich herangemacht 
hat, ein Urteil abzugeben. — Ich frage also zunidchst, wo sind die 
Beweise fiir die Behauptung, da® die Zellschicht, die van Beneden 
als Lecithophor bezeichnet, die Hubrecht Hypoblast oder auch 
Entoderm nennt, wirklich das ganze Entoderm, d. h. nicht blob 
das Entoderm des Dottersackes und der Allantois, also das auBer- 
embryonale und eventuell auch einen Teil des embryonalen, sondern 
auch das Darmentoderm, das Epithel des Darmtractus und seiner 
\nhangsorgane, also das ganze embryonale Entoderm, liefert ? 
Diese Frage scheint Hubrecht ttberhaupt nicht in Er- 
wigung gezogen zu haben, wenigstens wird sie nirgends 


aufgeworfen, nirgends zu beantworten gesucht. Fir Hu- 
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brecht scheint der Satz, daB das Entoderm, d.h. van Benedens 
Lecithophor, auBer dem auBerembryonalen Entoderm auch das 
ganze Darmepithel des Embryo liefere, ein unumst6Bliches Axiom 
zu sein. leh mu’ daher versuchen, die Frage, um die es sich dreht, 
anders zu stellen. Hat Hubrecht den Beweis erbracht oder zu er- 
bringen gesucht, daf sein ,,Protochordalknoten nur die Chorda 
und einen Teil des Mesoderms, aber kein Entoderm liefere? Auch 
diese Frage hat sich Hubrecht augenscheinlich nie ge- 
stellt. Und doch hatte sie ihm sehr nahe liegen sollen, sogar aut 
Grund eines Teiles seiner eigenen Praparate. Ich hebe 
ganz besonders die Fig. 77 und 78 auf S. 50 hervor, welche Langs- 
schnitte durch Tarsiusschilde darstellen. Die Bilder gehéren zu 
den besten und instruktivsten des ganzen Buches und sind offenbar 
nach guten Praparaten angefertigt. Hatten Hubrecht immer solche 


vorgelegen, so wiirde er meiner UCberzeugung nach nie zu den merk- 


wiirdigen Ansichten gekommen sein, die er seit einem Vierteljahr- 
hundert verteidigt. Die Fig. 77 zeigt einen sehr gut entwickelten 
Lieberkiihnschen Kanal (Chordakanal), der hinten an der Ober- 
flache des Keimes mit einem weiten Canalis neurentericus ausmiindet. 
Die nachste Fig. 78 zeigt einen Sagittalschnitt durch eine bedeutend 
weiter entwickelte Area; der Lieberkiihnsche Kanal ist schon in 
die Héhle der Blastoeyste durchgebrochen, und nur sein hinteres 
Ende ist als Canalis neurentericus zuriickgeblieben. Ich méchte 
an dem ersten Bilde nur in Frage stellen, ob wirklich die dorsale 
Wand des Lieberkiihnschen Kanals auf einem Medianschnitt so 
dick ist, wie sie dort abgebildet ist und umgekehrt, ob die ventrale 
Wand nicht um eine oder zwei Zellagen dicker ist. Dann wiirde das 
Bild viel leichter auf die bekannten, aus mehreren Schnitten kombi- 
nierten Langsschnittbilder von Fledermausembryonen zu _beziehen 
sein, die van Beneden im Jahre 1899 mitgeteilt hat, und die sich 
auch in der zweiten seiner nachgelassenen Publikationen finden. 
Die plaque notochordale des Kopffortsatzes ist allem Anschein 
nach iiberall, sowohl bei den Saéugetieren als bei den Sauropsiden, 
einschichtig; die plaque entérique ist dagegen stets dicker, und die 
Zellkerne liegen in ihr in mehreren Lagen iibereinander. Beim 
Embryo der Fig. 77 war die plaque entérique des Kopffortsatzes 
schon mit dem Lecithophor zur plaque lécitho-entérique verschmol- 
zen. Was die Fig. 78 betrifft, so glaube ich, da®B der Schnitt nicht 
genau sagittal, sondern ein wenig schief durch den Embryo 
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ging; die Chordaplatte miiBte meiner Ansicht nach hinten diinner 
sein und vorn etwas weiter reichen. Sonst aber sind die beiden 
Bilder gut und brauchbar, und es ist nur zu bedauern, daB sie 
nicht in gréBerem MaBstabe gezeichnet sind. Ein gutes Bild, das die 
Darmplatte vom Lecithophor getrennt zeigt, finde ich bei Hubrecht 
nicht. Ubrigens soll ja bei Tarsius der Kopffortsatz fehlen, eine 
Angabe, die ich fiir ganz und gar unméglich halte, und die schon 
durch die Fig. 77 widerlegt wird! In so prinzipiellen Punkten miissen 
alle placentalen Saéugetiere miteinander iibereinstimmen. — So kann 
ich also, wie ich noch des weiteren ausfiihren kénnte, wenn ich aus 
der Unmasse von Bildern, die Hubrecht von Tarsius und anderen 
Formen bringt, die besten heraussuche, eine volle Ubereinstimmung 
der tatsichlichen Verhaltnisse mit denen van Beneden und von 
mir beschriebenen konstatieren. Freilich steht mit einer solchen 
Auffassung der Text der Hubrechtschen Abhandlungen in schroff- 
stem Widerspruch. — Statt einer Widerlegung oder auch nur des 
Versuches einer Widerlegung unserer Auffassung der Gastrulation 
der Amnioten finden sich nur Satze wie folgender: ,,Sie (i. e. die 
Chordahéhle oder den Chordakanal Lieberkiihns) als Archenteron 
zu bezeichnen, wie es van Beneden vorgeschlagen hat, und dabei 
das urspriingliche Entoderm zu der Bedeutung eines Lecithophors 
herabzusetzen, ist eine verwerfliche Hypothese™ (S. 88). Natiirlich 
kann sich Hubrecht auch mit unserer Beschreibung der Entwicklung 
des Mesoderms nicht einverstanden erkléren. So sagt er einmal 
(S. 40), daB ..ein Teil der theoretischen, von Rabl vertretenen An- 
sichten iiber Mesoblastbildung, wie sie von der Mehrzahl der Embryo- 
logen angenommen werden, verlassen werden miissen’*. Fiir mich 
und wohl auch, wie aus seiner nachgelassenen Monographie iiber 
den Primitivstreifen hervorgeht, fiir van Beneden gibt es nur eine 
einzige Ursprungsquelle des Mesoderms, nimlich das seit- 
liche und hintere Urmundgebiet (vgl. damit die spateren 
Ausfiihrungen); das Mesoderm, das ich als ,,peristomales’ bezeichnet 
habe, ist, wie schon der Name sagt, direkt Urmundmesoderm; das 
Mesoderm, fiir das ich den Namen ,,gastrales’ vorgeschlagen habe, 
ist, wie u. a. auch O. Hertwig ganz richtig betont hat, nur in topo- 
graphischer, nicht in genetischer Beziehung vom peristomalen ver- 
schieden; es ist gleichfalls aufs Urmundgebiet zuriickzufiihren, in- 
dem es sich von dem vordersten Teil des Mesodermbezirkes dieses 


Gebietes ableitet.* Ich werde darauf spaiter noch genauer eingehen. 
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Hubrecht dagegen unterscheidet nicht weniger als vier 
Ursprungsquellen des Mesoderms; zwei davon sollen dem 
Entoderm (Entoderm im Sinne Hubrechts, i. e. Lecithophor van Be- 
nedens) angehéren, zwei dem Ektoderm. Die entodermalen sind die 
von ihm so genannte Protochordalplatte oder Bonnets Erganzungs- 
platte (vgl. dariiber die Bemerkungen iiber die Termini technici) 
und eine ringférmige, die eigentliche Embryonalanlage umgebende 
Proliferationszone. Die ektodermalen Ursprungsquellen sind der 
Protochordalknoten (womit entweder [Tarsius] der Hensensche 
Knoten allein oder aber dieser zusammen mit dem Kopffortsatz 
gemeint ist) und der Primitivstreifen. Von dem letzteren soll sich 
der ,,ventrale Mesoblast’ ableiten. Dazu bemerke ich folgendes: 
1. Die Protochordalplatte ist das vorderste Ende des im Lecitho- 
phor vorgeschobenen Kopffortsatzes oder Urdarmsackchens; das 
in dem erwahn- 


daraus hervorgehende Mesoderm ist also ,,gastrales* 
ten Sinne. Dieser Teil des gastralen Mesoderms bleibt weitaus am 
langsten mit dem Entoderm in Verbindung und lést sich erst sehr 
spit von ihm ab. 2. Eine ringférmige, entodermale Proliferations- 
zone des Mesoderms gibt es nicht. Das haben schon die im Jahre 
1882 erschienenen, sorgfaltigen Untersuchungen Kollikers iiber die 
Entwicklung des Mesoderms des Kaninchens mit absoluter Sicher- 
heit gezeigt; das haben mit gleicher Sicherheit meine im Jahre 1889 
verOffentlichten Untersuchungen iiber die Mesodermentwicklung des 
Huhns und des Kaninchens dargetan, und das gleiche beweisen auch 
die in van Benedens nachgelassener Monographie iiber den Primitiv- 
streifen ausfiihrlich mitgeteilten Beobachtungen iiber die Meso- 
dermbildung des Kaninchens und der Fledermaus. Diese Beobach- 
tungen lassen uns auch verstehen, wie Hubrecht zur Unterscheidung 
einer ringférmigen Proliferationszone gekommen ist. Das Mesoderm 
dieser Zone ist namlich Primitivstreifenmesoderm, also peristomales 
Mesoderm. 3. Insoweit der Protochordalknoten Hubrechts dem 
Hensenschen Knoten entspricht, ist das von ihm aus entstehende 
Mesoderm dem vordersten Teil meines peristomalen Mesoderms 
gleichzusetzen; insoweit er auch dem Kopffortsatz entspricht, ist 
das Mesoderm gastrales. 4. Das sogenannte ,,ventrale Mesoderm* 


Hubrechts ist typisches peristomales Mesoderm. — Die Chorda 
soll vorn aus der Protochordalplatte und weiter hinten aus dem 
Protochordalknoten entstehen: vorn also aus dem Entoderm, 
hinten aus dem Ektoderm. Man sieht zu welchem Widersinn 
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Hubrechts Auffassung fiihrt. — So faBt also Hubrecht gerade die- 
jenigen Prozesse, die nach van Benedens und meiner Ansicht den 
eigentlichen Inhalt der Gastrulation ausmachen, vor allem die Bil- 
dung des Kopffortsatzes und des Primitivstreifens, als jenseits der 
Gastrulation liegende Vorgange auf, Vorgange, die den Inhalt seiner 
, Notogenesis* bilden; diejenigen Prozesse dagegen, die unserer 
Auffassung nach der Gastrulation vorausgehen, mit ihr selbst aber 
noch nichts zu tun haben, némlich die Scheidung oder Trennung 
des eigentlichen Keimes (Embryoblasts Rabl oder Blastophors 
van Beneden) von den zwei auBerembryonalen Zellschichten, dem 
Trophoblast und Lecithoblast, sollen den eigentlichen Inhalt der 
Gastrulation ausmachen. Wie Hubrecht in der obenerwahnten 
Erkléarung betont hat, la8t er aus dem Furehungskugelrest der 
Autoren oder dem Embryonalknoten (amas cellulaire interne van Be- 
neden) durch Delamination das Entoderm (in seinem Sinn, also 
den Lecithophor van Benedens) entstehen; der Rest des Knotens 
sei das embryonale Ektoderm (mein Embryoblast). Mit dieser 
Delamination sei die Gastrulation der Siugetiere been- 
digt. Alle spateren Vorginge haben mit ihr nichts mehr zu tun. 
Zuweilen trete iibrigens bei den Saugetieren ein Blastoporus auf; 
darunter versteht Hubrecht den sogenannten Blastoporus der Meta- 
gastrula van Benedens; dieser ,,verfliichtige’ sich aber wieder und 
an seiner Stelle erscheine der Protochordalknoten; hinter diesem 
bilde sich aus einer Wucherungszone des Ektoderms der Primitiv- 
streifen. Diese beiden Bildungen (Protochordalknoten und Primitiv- 
streifen) diirfe man aber keineswegs mit dem Urmund oder den 
Urmundlippen einer Gastrula vergleichen, sondern vielmehr ,,mit 
einem verlingerten Stomodaealschlitz, der schon in den hypothe- 
tischen Stammformen (der Wirbeltiere) nicht mehr ein Blastoporus 
war, sondern ein dorsaler Mundschlitz, ein Riickenmund eines verm- 
atinialen Entwicklungsstadiums*. Ein soleches ,,vermactiniales Sta- 
dium der Vertebratenphylogenese wird dann in effigie vorgefiihrt. 


Hiermit lehnt sich Hubrecht an die oben dargelegten Ansichten 
van Benedens an; nur da® dieser seine Hypothese in viel ele- 
ganterer Form vorzubringen verstand. Dieser gewiB recht kiihnen 
Hypothese wird sofort eine zweite, nicht minder kiihne angeschlos- 
sen: der Trophoblast leite sich von einer Larvenhaut ab, die 
schon die Vorfahren der Wirbeltiere, ahnlich wie heute noch die 
Nemertinen und Gephyreen, besessen haben sollen. Eine solche 
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Vorstellung, meint Hubrecht, sei durchaus nicht kiinstlich oder ge- 
zwungen! 

Die eigentlichen grundlegenden Arbeiten Hubrechts fallen alle 
in die Zeit von 1888 bis 1905. Sie behandeln die Entwicklung von 
Erinaceus (1888 und 1889), Sorex (1890), Tupaja (1895 und 1899) 
und Tarsius (1902)'). Spater (1907) schienen dann in den Keibel- 
schen Normentafeln die Untersuchungen iiber Nycticebus, und end- 
lich finden sich an einzelnen Stellen der zitierten Arbeiten Mit- 
teilungen iiber Galeopithecus und Manis. Von seinen Arbeiten aus 
den letzten Jahren erwahne ich nur seine Abhandlung iiber ,,friihe 
Entwicklungsstadien des Igels und ihre Bedeutung fiir die Vor- 
geschichte (Phylogenese) des Amnions“ (Festschrift fiir Spengel, 
Il. Bd., 1912, Zoologische Jahrbiicher, Suppl. 15). Soweit der 
wesentliche Inhalt dieser Arbeit in Frage kommt, werde ich noch 
spaiter darauf zuriickkommen. Im ibrigen enthalt sie nur eine 
breite Wiederholung dessen, was in den anderen Schriften Hub- 
rechts enthalten ist. — Die vor dem Jahre 1905, also vor Ver- 
iffentlichung der obenerwahnten Erklarung, erschienenen § Ar- 
beiten unterschieden sich indessen in ihren SchluBfolgerungen von 
den spateren wesentlich dadurch, da® Hubrecht  urspriinglich, 
wie schon erwahnt, dhnlich wie Keibel, die Gastrulation in 
zwei Phasen oder zwei Halften verlaufen lieB, indem er alle Vor- 
ginge, die er spater als Notogenesis bezeichnete, als Inhalt der 
zweiten Halfte der Gastrulation auffaBte. Kleine Abweichungen 
sind von wenig Bedeutung. So laBt er beispielsweise in der 
Arbeit iiber Sorex aus dem Jahre 1890 das mittlere Keimblatt aus 
drei, nicht aus vier Quellen den Ursprung nehmen: aus a) der 
Protochordalplatte, b) dem Primitivstreifen (,,gastrula ridge‘) und 
seinem nach vorn gerichteten Fortsatz (dem Kopffortsatz), den 
er schon hier als Protochordal wedge bezeichnet (auch der Aus- 
druck Protochordal plate wird hier zum ersten Male gebraucht) 
und ¢) einer ringférmigen Zone des Hypoblasts (im Sinne der oben 
dargelegten Auffassung Hubrechts). Die an zweiter Stelle genannte 
Mesoblastquelle, den Kopffortsatz und den Primitivstreifen, hat er 


1) Die Jahreszahlen sollen nur angeben, wann die wichtigsten dér die 
betreffenden Formen behandelnden Publikationen erschienen sind; tiber 
Tarsius z. B. hat Hubrecht in sehr vielen friiheren und spateren Arbeiten 
berichtet, zuletzt noch mit Keibel zusammen in dessen Normentafeln 
(1907). 
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spater in zwei Teile geteilt'). Die wichtigste Arbeit Hubrechts ist 
aber wohl die iiber Tarsius (1902). Schon die Stellung, die er dieser, 
ganz allgemein zu den Prosimiern gerechneten Form anweist, erhéht 
das Interesse an seinen Ausfiihrungen (vgl. Festschrift fiir Gegen- 
baur II, 1896). Hubrecht ist namlich der Ansicht, da®B die Ordnung 
der Prosimier aufzulassen und Tarsius zu den Primaten zu stellen 
sei. Er stiitzt sich dabei hauptsachlich auf die Ahnlichkeit, die 
Tarsius mit den Primaten in Beziehung auf den Bau der Placenta 
und der Keimblase aufweist, sowie auf gewisse Eigentiimlichkeiten 
des Gebisses. (Ebenso stellt er den eocinen Anaptomorphus zu den 
Primaten.) In der Tat scheint mir die von Hubrecht aufgeworfene 
Frage einer griindlichen Priifung wert zu sein. Da’ dabei dem Bau 
der Placenta weniger Gewicht beizulegen sein wird als dem der 
Keimblase, diirfte wohl kaum zu bestreiten sein. 

Wenn nun aber die Ordnung der Halbaffen aufgelést werden 
soll, erhebt sich die Frage, wohin man Galago zu stellen habe, den 
man ganz allgemein zusammen mit Lemur, Nycticebus, Stenops 
und anderen zu den Lemuriden rechnet. Und doch scheint mir 
Galago ziemlich nahe Beziehungen zu Tarsius zu besitzen. Darauf 
weist vor allem der Bau seines Tarsus hin, durch den er sich von 
allen anderen ,,Lemuriden™ ganz auffallend unterscheidet, wahrend 
er andererseits darin ebenso auffallend mit Tarsius itibereinstimmt. 
Bekanntlich weist der Name Tarsius auf die eigentiimliche Be- 
schaffenheit des Tarsus dieser Form hin. Der FuB ist ganz auBer- 
ordentlich verlangert, und diese Verlangerung wird in erster Linie 
durch den héchst merkwiirdigen Tarsus bewirkt, dessen Calcaneus 
und Naviculare eine ganz auBerordentliche und ungewéhnliche Lange 
erreichen. Der Calcaneus ist fast halb solang als die Tibia und das 
Naviculare etwa ein Drittel solang. Eine ganz ahnliche Verlange- 


1) Wie fast in allen Abhandlungen, in denen sich Hubrecht in histo- 
rische Exkurse einlaBt, finden sich auch in dieser viele Fehler. So begeht 
Hubrecht denselben Fehler, den Heape in seinen Arbeiten iiber die Ent- 
wicklung des Maulwurfs gemacht hat und der dann in zahlreichen eng- 
lischen Abhandlungen wiederkehrte: er behauptet, Balfour sei der Erste 
gewesen, der den Primitivstreifen und die Primitivrinne mit dem Blasto- 
porus verglicken habe. Ich habe schon friher auf die Unrichtigkeit dieser 
Behauptung aufmerksam gemacht. Balfour hat diese Ansicht zuerst in 
seinem Lehrbuch (1881), also volle fiinf Jahre nach dem Erscheinen der 
Abhandlung Raubers itiber den Primitivstreifen und Urmund, ausge- 


sprochen. 
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rung dieser beiden Knochen finden wir nun auch bei Galago; sie 
ist nur wenig geringer als bei Tarsius’). 

Dieser Eigentiimlichkeit wirde nun kein gréBeres Gewicht bei- 
zulegen sein, wenn sie bei den Saéugetieren Ofter wiederkehrte. Dies 
ist aber nicht der Fall. Vielmehr stehen Tarsius und Galago ohne 
Beispiel unter den Séugetieren, ja unter den Amnioten iiberhaupt, 
da. Stets, wenn es gilt, den Fu8 oder die Hand zu verlangern, also 
bei allen Tieren, welche gut springen kénnen, verlingert sich der 
MittelfuB (bei den Wiederkiuern und Raubtieren auch 
die Mittelhand), nie aber der Tarsus (bzw. der Carpus). 
Man denke nur an das Kanguruh unter den Marsupialiern, an die 
Springmaus unter den Nagern, dann aber auch an die Perisso- und 
Artiodactylen und endlich an die Carnivoren, bei denen durchwegs 
Metatarsus und Metacarpus verlangert sind. Auch bei den Végeln 
treffen wir das gleiche; auch hier ist es der MittelfuB, der in die 
Lange wachst, und der der Hauptsache nach den sogenannten Lauf- 
oder Sprungknochen bildet. Auch bei den Reptilien, vor allem bei 
vielen Eidechsen, kommt die Verlangerung des FuBes auf Rechnung 
des Metatarsus und der Phalangen, nie auf Kosten des Tarsus. 
Erst bei den anuren Amphibien, den Fréschen und Krdéten, be- 
gegnen wir einem analogen Modus der Verlangerung des FuBes, 
wie bei Tarsius und Galago, indem das Intermediotibiale (Tibiale 
der Autoren) und das Fibulare zu langen Réhrenknochen werden. 
So nehmen also die beiden genannten Formen eine Sonderstellung 
unter allen Saéugetieren ein und zeigen Verhdltnisse, wie sie sonst 
nirgends, mit Ausnahme der gianzlich abseits stehenden Anuren, 
wieder beobachtet werden. Es ist wohl ganz unwahrscheinlich, da® 


jede der beiden Formen fiir sich diese Eigentiimlichkeiten des Tarsus 


erworben haben sollte. Leider ist mir iiber den Bau der Placenta 
und Nabelblase von Galago nichts bekannt; es ware natiirlich sehr 
wichtig, dariiber etwas zu erfahren. — So gewinnt also, wenn man 
der Vermutung Hubrechts eine Berechtigung zuerkennt, Tarsius 
sehr wesentlich an Interesse. 

In dieser Arbeit nun gibt Hubrecht, wie schon erwahnt, seine 
friihere Ansicht auf, daB die Gastrulation der Saugetiere in zwei 


1) Bei einem Exemplar von Tarsius der Sammlung des Leipziger 
Anatomischen Institutes miBt der Calcaneus 26, das Naviculare ungefahr 
20 und die Tibia 62 mm; bei Galago betragen diese MaBe 33, 22 und 
77 mm. 

16* 
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Halften geteilt sei, indem er das, was er friiher als zweite Halfte 
bezeichnete, im Anschlu8 an Lwoff unter der Bezeichnung Noto- 
genesis zusammenfaBt. Hubrecht verfiigte bei seinen Untersuchun- 
gen iiber ein ungemein reichhaltiges Material, indem ihm nicht 
weniger als sechshundert schwangere Uteri zu Gebote standen. So 
war es ihm mdglich, die Entwicklung von der Furchung an zu ver- 
folgen. Freilich will mir scheinen, daB seine Ergebnisse zu der Menge 
des Materials gar nicht im Verhaltnis stehen; es kommt eben bei 
jeder Untersuchung, abgesehen natiirlich vom Untersucher selbst, 
sehr viel weniger auf die Quantitaét als auf die Qualitét des unter- 
suchten Materials an. 

Die Héhle der Blastocyste l48t Hubrecht im Gegensatz zu van Be- 
neden als intercellulare Spalte auftreten und mibt dieser Differenz 
eine ,,fundamentale Bedeutung bei. Wie friiher, bezeichnet er auch 
jetzt den Rest des Embryonalknotens (Furchungskugelrestes) als 
Epiblast, was, wie noch spater erértert werden wird, auf einer un- 
richtigen Deutung der ersten Entwicklungsvorgange beruht. Auf 
diesem Wege muB er natiirlich zu der Ansicht kommen, daB ein 
groBer Teil des Mesoderms und der Chorda rein ektodermalen Ur- 
sprungs sei. Ubrigens erkennt er ein mittleres Keimblatt 
im strengen Sinn des Wortes iiberhaupt nicht an und beruft 
sich in dieser Hinsicht auf Kleinenberg, dessen Arbeit iiber Lopa- 
dorhynchus (1886) er dafiir herbeizieht. Uber diesen Gegenstand 
und die Arbeit Kleinenbergs habe ich mich bereits in meiner Theorie 
des Mesoderms geéuBert und will hier nicht wieder darauf zuriick- 
kommen. Wir werden ja spater sehen, ob und inwieweit die Keim- 
blattertheorie itiberhaupt noch aufrechterhalten werden kann. — 
Nur eine Beobachtung Hubrechts méchte ich noch besonders her- 
vorheben, weil sie mir sehr wichtig erscheint und, richtig gedeutet, 
in der Tat zur Erklarung gewisser eigentiimlicher Verhaltnisse junger 
menschlicher Keime beizutragen vermag. Sie betrifft die Bildung 
des ,,ventralen Mesoblasts‘‘ Hubrechts, also desjenigen Teiles des 
Mesoderms, welchen ich fiir den hinteren Teil des Primitiv- 
streifenmesoderms halte. Dieser Teil des Mesoderms entsteht 
namlich auch beim Kaninchen schon vor dem Auftreten 
des vorderen Teils des Primitivstreifens, und zunachst 
aus einer Wucherung des Embryoblasts oder Blasto- 
phors, die zum ,,Endwulst™ oder hinteren Knoten des 


Primitivstreifens wird. Ich habe, wie ich noch weiter unten 
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ausfiihren werde, guten Grund zu der Annahme, daB auch bei 
jungen menschlichen Keimen von dieser Stelle aus, wenn nicht 
das ganze, so doch weitaus der gréBte Teil des auBerembryo- 
nalen Mesoderms den Ursprung nimmt: also das Mesoderm 
des Amnions, des Dottersackes, des Chorion und dessen Haft- 
stiels mit der Allantois. Damit kann ich auch die Angaben 
Hubrechts recht gut in Einklang setzen, so z. B. die Angabe, daB 
bei Tarsius die Nabelblase und die Innenflaiche des Trophoblasts 
schon von Mesoblast bekleidet sind, ,,ehe noch eine Spur von einem 
Primitivknoten oder eines Primitivstreifens in dem ektodermalen 
Embryonalschild aufgetreten ist (S. 17). Auch was Hubrecht von 
der ,,Mesoblastblase“ sagt, die den von der Nabelblase freigelassenen 
Raum der Keimblase einnehme, kann ich gut mit meinen Beobach- 


tungen und Erfahrungen in Cbereinstimmung bringen. Ebenso halte 


ich es fiir durchaus richtig, wenn Hubrecht diesen ,,Mesoblast*‘ 
aus dem Hinterende des Ektodermschildes hervorsprossen la8t, nur 
daB ich dem Schilde nicht rein ektodermalen Charakter zuerkennen 
kann. So wire es, wenn ich die Tatsachen allein sprechen 
lieBe, ganz wohl moéglich, Ankniipfungspunkte zwischen 
Hubrecht und mir zu finden; indessen muB jede Ver- 
stindigung an derArt scheitern, wie Hubrecht Vorginge, 
die meiner Uberzeugung nach untrennbar zusammenge- 
héren, voneinander trennt, und umgekehrt Vorginge, 
die gar nichts miteinander zu tun haben, miteinander 
verbindet. Sodann wird aber auch eine Verstandigung durch die 
— man verzeihe das harte Wort — vollig kritiklose Art verhindert, 
in der Hubrecht gute und schlechte, brauchbare und unbrauchbare 
Praparate unterschiedslos als gleichwertige Beweisstiicke seiner An- 
sichten vorfiihrt. 

Ich komme nun zu Keibel. Seit der obenerwahnten Erklarung 
(1905) hat sich Keibel iiber die Frage nach der Gastrulation der 
Saugetiere zweimal geéuBert; zundchst in den zusammen mit Elze 
herausgegebenen Normentafeln zur Entwicklungsgeschichte des 
Menschen (1908) und dann, und zwar ausfiihrlicher, in dem ersten 
Bande des zusammen mit Franklin Mall herausgegebenen Hand- 
buchs der Entwicklungsgeschichte des Menschen (1910). Ich folge 
den Ausfiihrungen im Handbuch und werde mich dabei auf das 
Wichtigste beschranken. Keibel halt es fiir durchaus zulassig, die 
junge Blastocyste der Sdugetiere als ,,Blastula‘‘ zu bezeichnen, deren 
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einem Pol ,,ein Zellkliimpehen” anhaftet, in welchem ,,unter anderem 
die eigentliche Embryonalanlage enthalten“ sei. Aus diesem Zell- 
kliimpehen sondere sich durch Delamination das ,,Darm- und 
Dottersackepithel” ab, also das ,,.Entoderm. Damit sei der 
Keim ins Stadium der Gastrulation (soll wohl ,,Gastrula“ heiBen) 
getreten. Keibel hat wohl selbst die inneren Widerspriiche nicht 
bedacht, zu denen diese Auffassung der Blastocyste fiihren muB. 
Man denke sich eine Blastula, deren Wand in den ersten Stadien 
der Entwicklung zum gréBten Teil aus Ektodermzellen besonderer 
Art, namlich solehen, die mit der eigentlichen Embryonalanlage 
nichts zu tun haben, gebildet wird, wahrend ihre Héhle in spateren 
Stadien nur von Entodermzellen ausgekleidet wird! Wo kommt bei 
den Metazoen eine Blastula vor, die mit dieser zu vergleichen ware ? 
Dann heiBt es einmal: ,,Aus dem axialen Mesoblast, das (sic!) 
vor (soll wohl ,,von heiBen) dem vorderen Ende des Primitiv- 
streifens entsteht, geht die Chorda hervor, aus dem mehr seit- 
lichen Mesoblast die Ursegmente und der (vgl. oben) weiter 
peripher gelegene Mesoblast des Embryonalkérpers.‘ Es wird 
also daran festzuhalten sein, daB Keibel in dieser Darstellung 
aus dem Kopffortsatz des Primitivstreifens einzig und 
allein die Chorda entstehen J48t. Ebenso heiBt es, wie in 
friiheren Arbeiten: ,,Die Chordaanlage wird voriibergehend ins 
Entoderm eingeschaltet, aber bald wieder von ihm unterwachsen.* 
Die Frage, was diese Einschaltung fiir einen Sinn haben kénne, 
hat sich Keibel also auch heute noch ebensowenig wie im 
Jahre 1889 vorgelegt. Dann folgt wieder die so viel beliebte Defi- 
nition der Gastrulation. Dabei meint Keibel, die schreckliche 
Konfusion, die in der ganzen Frage nach der Gastrulation der Sauge- 
tiere herrsche, sei durch die bésen ,,Anatomen und reinen Wirbel- 
tierzoologen™ verschuldet worden, ,,die nicht beriicksichtigt haben, 
da8 der Vorgang der Gastrulation nicht ein den Wirbeltieren allein 
zukommender ist, sondern daB es sich bei der Gastrulation, wie das 
schon aus den fiir diese Frage grundlegenden Arbeiten von Ray 
Lankester und Haeckel hervorgeht, um einen Vorgang handelt, 
welcher der Mehrzahl der Metazoen (soll heiBen ,allen‘, vgl. Haeckel) 
zukommt* (S. 53). Dieser Vorwurf kann sich in erster Linie nur 
gegen van Beneden und mich kehren und damit richiet er sich eigent- 
lich von selbst. Van Beneden war bekanntlich Zoologe und auch 
meine ersten Arbeiten bezogen sich lediglich auf wirbellose Tiere 
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(Schnecken und Muscheln), wie ich denn iiberhaupt zur Halfte immer 
Zoologe geblieben bin. Und Keibel? Er hat sich nie auf dem Ge- 
biete der Wirbellosen versucht. Eine bessere Selbstkritik hatte also 
Keibel gar nicht geben kénnen. — Zuletzt kommen noch Betrachtungen 
iiber die Trochophora und die Méglichkeit der Ableitung der Wirbel- 
tiere von actinienartigen Vorfahren; sie stehen auf der Hohe der- 
jenigen Hubrechts. 

Von den vor dem Jahre 1905 erschienenen Arbeiten Keibels 
kommen vier in Betracht: die erste handelt von der ,,Entwicklungs- 
geschichte der Chorda bei Séugern (Meerschweinchen und Kanin- 
chen) (Arch. f. Anat. u. Phys., Anat. Abt. 1889); die zweite sind 
die ,Studien zur Entwicklungsgeschichte des Schweines (Morph. 
Arbeiten, III. Bd., 1893), die dritte ist ein zusammenfassendes kri- 
tisches Referat iiber ,,Die Gastrulation und die Keimblattbildung 
der Wirbeltiere (Ergebnisse der Anatomie und Entwicklungs- 
geschichte, X, 1900) und die vierte ein kleiner Aufsatz iiber ,,Die 
Entwicklung des Rehes bis zur Anlage des Mesoblasts (Arch. f. 
Anat. u. Phys., Anat. Abt. 1902). Von diesen Arbeiten scheint 
Keibel selbst die zweite fiir die wichtigste zu halten, denn er beruft 
sich auf sie in dem erwahnten Handbuch und zitiert aus ihr lange 
Stellen; ich selbst halte die erste fiir die wichtigste fiir unsere 
Frage; die letzte, kleinste und unscheinbarste iiber die Entwicklung 
des Rehes aber halte ich fiir das Beste, was Keibel iiberhaupt publi- 
ziert hat. Das Referat aus dem Jahre 1900 kommt heute, nach der 
Erklarung im Anat. Anz., wohl kaum mehr im Detail in Betracht. 
[ch will also zunachst eine kritische Analyse der ersten Arbeit iiber 
die Entwicklung der Chorda geben. 

Nach einer kurzen historischen Einleitung wird van Benedens 
und meine Theorie der Gastrulation der Saéugetiere (bzw. der Amnioten 
iiberhaupt) einer Kritik unterzogen und zu widerlegen gesucht, was 
seiner Ansicht nach auch vollkommen gelingt. Dabei hebt er iibrigens 
mit Recht hervor, daB zwischen van Benedens und meiner Theorie 
schon insofern ein Unterschied besteht, als ich den Primitivstreifen 
in ganz anderer Weise vom Blastoporus holoblastischer Eier ab- 
zuleiten suchte als van Beneden; dieser (1888; Anat. Anz.) sagte, 
er ,,teile die Meinung Balfours, nach welcher die zentrale Lage des 
Urmundes bei den Sauropsiden und den Saugetieren dadurch ent- 
standen sei, daB das Zusammenwachsen der Rander der Keimscheibe, 
woraus das Archenteron auch bei den Selachiern durch Einstiilpung 
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sich bildet, immer frihzeitiger stattgefunden hat, so daB die archen- 
terische Anlage bei den jetzigen Amnioten von Anfang an zentral 
entsteht.“* Mit Recht bemerkt Keibel dazu: ,,Nimmt van Beneden 
die Lehre Balfours an, so wei8 ich nicht, wie er da um den Dotter- 
blastoporus Balfours herumkommt; denn eben die von van Beneden 
adoptierte Anschauung fiihrt Balfour zu der Annahme, daB der 
Blastoporus der Sauropsiden eigentlich aus drei Teilen besteht (vgl. 
sein Handbuch S. 260): 1. aus dem neurenterischen Kanal, 2. aus 
dem dahinter liegenden Primitivstreifen und 3. aus dem Dotter- 
blastoporus an dem vom Embryo abgewendeten Pol des Dotter- 
sackes.“* Balfours Ansicht der Entstehung des Primitivstreifens und 
der Bedeutung des Keimscheibenrandes (Umwachsungsrandes, Dot- 
terblastoporus) war wesentlich dieselbe, die Duval (1884) verteidigte 
und von der von mir vorgetragenen wesentlich verschieden. 

Im itbrigen zerfallt Keibels Arbeit in zwei Teile: ,,Zunachst 
handelt es sich um die Frage der Entstehung der Chorda resp. des 
Kopffortsatzes beim Kaninchen und Meerschweinchen, insbesondere 
darum, ob bei dessen Entstehung das Entoderm beteiligt sei. Im 
zweiten Abschnitt der Arbeit soll behandelt werden, aus welchen 
Quellen das Epithel und weiter die Héhle des definitiven Darmes 
abzuleiten ist, — ferner die Ausschaltung der Chorda aus dem Ento- 
derm, die Beziehungen der Chorda zu Medullarrohr und Hypophyse** 
(S. 15—16). Die erste Frage schlie®t schon eine Unikarheit in sich, in- 
dem es heibt: ,,Entstehung der Chorda resp. des Kopffortsatzes.* 
Chorda oder Chordaanlage und Kopffortsatz sind nicht identisch. 
Davon wird spater noch ausfiihrlich die Rede sein. Ich bemerke hier 
nur, daB die Chordaanlage héchstens den dritten Teil des 
Querschnittes des Kopffortsatzes einnimmt. Dieser besteht, 
wenn er gut ausgebildet ist, beim Kaninchen auf dem Querschnitt 
aus 28—29 Zellen; davon entfallen 8—9 Zellen auf die Chorda- 
anlage (Chordaplatte, plaque notochordale van Beneden); die iibrigen 
20 Zellen haben mit der Chordaentwicklung nichts zu tun’). Da- 
gegen ist die zweite der von Keibel aufgeworfenen Fragen in 
ihrem ersten Teil richtig formuliert; in ihrem zweiten ist sie dagegen 
insofern unklar, als fiir Keibel Chordaanlage und Kopffortsatz ganz 


1) Ich nehme hier absichtlich nur auf meine Beobachtungen aus den 
Jahren 1888 und 1889 Riicksicht; die spateren, hier nur auszugsweise 
mitgeteilten, die abrigens vollkommen meine friheren Beobachtungen 
bestatigen, sollen erst am Schlu8 dieser Abhandlung Erwahnung finden. 
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oder nahezu ganz identisch sind. Der dritte Teil dagegen ist fiir die 
Frage nach der Bildung und dem Schicksal der Chorda ziemlich 
_belanglos. — Die erste Frage wurde durch Untersuchungen am 
Kaninchen und vor allem am Meerschweinchen zu lésen gesucht 
(oder eigentlich, nach Keibels Meinung, faktisch gelést). Leider sind 
der ganzen Beschreibung keine Zeichnungen beigegeben, so daB 
man sich tiber die tatsachlichen Unterlagen kaum ein Urteil bilden 
kann. Keibel teilt u. a. folgendes mit: Der Kopffortsatz ist anfangs 
frei, d. h. weder mit dem Ektoderm, noch mit dem Entoderm ver- 
schmolzen, woraus er schlieBt, was noch wiederholt betont wird, 
daB er rein mesodermaler Abkunft sei. Er wachst aus dem Meso- 
derm des Primitivstreifens nach vorn. Wie wir sehen werden, ist 
diese Auffassung des Kopffortsatzes ganz unhaltbar. Spater ver- 
schmilzt seine Spitze (wurde am Meerschweinchen beobachtet) mit 
dem Entoderm und zugleich tritt im Kopffortsatz ein Kanal (Chorda- 
kanal Lieberkiihns) auf, und dieser 6ffnet sich ventralwarts in die 
Héhle der Keimblase. Dadurch, so heiBbt es auf S.19 (Separatabdruck), 
werde die Chorda in das Entoderm eingeschaltet. Dazu bemerkt 
Keibel: ,,oder, da wir noch nicht untersucht haben, daB die Chorda 
allein aus den Wandungen des Chordakanals hervorgeht, so wollen 
wir vorsichtiger sagen, da8 eben diese Wandungen in das Entoderm 
eingeschaltet werden.‘ Letzteres glaubt Keibel zeigen zu kénnen 
oder gezeigt zu haben. Ich werde darauf spater noch zuriickkommen; 
wir werden sehen, zu was fiir ungeheuerlichen Annahmen diese Auf- 
fassung fiihrt. Im itibrigen erwahne ich aus der Keibelschen Dar- 
stellung, daB er u. a. sagt, van Beneden habe die ,,rein mesodermale 
Natur des Kopffortsatzes bei Vespertilio murinus betont; da van Be- 
neden den Chordakanal Lieberkiihns fiir die Urdarmhohle hielt, beruht 
die Bemerkung Keibels offenbar auf einer Vermengung der Beobach- 
tungen van Benedens mit einer eigenen Auffassung. Es ist ganz 
selbstverstandlich, da8 van Beneden den Kopffortsatz fiir eine ento- 
dermale Bildung halten muBte. — Ferner zitiert Keibel als Ge- 
wahrsmann fiir die rein mesodermale Abkunft des Kopffortsatzes 
noch Fleischmann (Katze). Die Arbeit Heapes, die eine der besten 
ihrer Zeit war und noch heute lesenswert ist (Quart. Journ. of micr. 
Science, 1882), in der die Chorda vom Entoderm abgeleitet wird, 
unterzieht Keibel einer iiberaus scharfen und ungerechten Kritik 
(S. 22). — Der zweite Teil der Arbeit wird mit einer Darstellung 
der weiteren Entwicklung der Embryonalanlage des Kaninchens 
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eingeleitet; dann folgt eine Beschreibung der Entwicklung des Meer- 
schweinchens. Uber das Kaninchen heiBt es u. a., daB ,,das Herz 
selbst seine Entstehung Faltungsvorgangen des visceralen Blattes 
des Perikardialmesoblastes“ verdanke; dies gilt, wie Keibel jetzt 
wohl selbst wissen wird, nur fiir das primitive Ektokard, das ,,aéuBere 
Herzhautchen“ Kéllikers, nicht aber fiir das primitive Entokard 
oder das ,,innere Herzhautchen. Der springende Punkt aber ware 
gewesen, zu entscheiden, woher dieses Endothelsickchen stammt. 
Diese Frage wird aber von Keibel gar nicht beriihrt. 

Fiir unsere Frage wichtig sind seine Erérterungen iiber die ver- 
schiedenen Formen des Wachstums; Keibel unterscheidet: 1. Das 
Wachstum durch Intussuszeption; 2. das Wachstum durch Appo- 
sition und 3. das Pseudowachstum (,,Scheinwachstum durch Zeil- 
umlagerung mit oder ohne Zellvermehrung’). Dazu bemerke ich, 
daB man die beiden ersten Arten des Wachstums schon langst unter- 
schieden hat (wohl jeder von uns hat sie sich schon als Student ein- 
pragen miissen), daB aber ein Scheinwachstum, wie schon der Name 
sagt, iiberhaupt kein Wachstum ist, also in eine Aufzdhlung der 
Formen des Wachstums gar nicht hineingehért. Findet tibrigens 
bei diesem Scheinwachstum eine Vermehrung der Zellen statt, so 
handelt es sich wm ein wirkliches Wachstum, das je nach der Art 
und dem Ort der Zellvermehrung ein appositionelles oder inter- 
stitielles sein kann. Ubrigens ist immer zu bedenken, daB das Wachs- 
tum nicht einzig und allein durch Zellvermehrung be- 
dingt sein muB, und daB die VergréBerung der vorhandenen Zellen 
auch ein Wachstum des betreffenden Teiles nach sich zieht. Keibel 
hebt nun hervor, da8 das Hauptwachstum der Chorda an ihrem 
Hinterende erfolgt, also am Vorderende des Primitivstreifens, und 
daB im iibrigen die Chorda ein ,,geringes interstitielles Wachstum* 
und wenigstens an bestimmten Stellen auch ein ,,Pseudowachstum” 
zeige. Dabei glaubt er beweisen zu kénnen, da® sich fir gewisse 
Stadien nachweisen lasse, ,,daB ebenso viele Zellen aus dem Ento- 
blast wieder ausgeschaltet werden, als in ihn eingeschaltet wurden". 
Diese Angabe ist direkt unrichtig, wie eine einfache Zahlung be- 
weist; davon wird spater die Rede sein, und ich bemerke nur, dab 
ich auf diesen Punkt ein groBes Gewicht lege. Ich habe auch in der 
ganzen Keibelschen Arbeit eifrig nach den Beweisen fiir diese Be- 
hauptung gesucht, sie aber nicht finden kénnen. Vor allem ware 
es doch nétig gewesen, einen Querschnitt eines auf dem Hdéhesta- 
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dium seiner Entwicklung stehenden Kopffortsatzes abzubilden und 
zwar so abzubilden, daB man die Zellenzahl feststellen kénnte, wie 
dies z. B. von mir in meiner Mesodermarbeit und von KOlliker in 
seiner Entwicklungsgeschichte des Kaninchens (1882) geschehen 
ist, und dann neben diesen Querschnitt einen Querschnitt durch 
die ins Entoderm eingeschaltete und endlich einen dritten durch die 
aus dem Entoderm wieder ausgeschaltete Chorda zu setzen. Man 
wiirde dann sehen, daB, wie schon oben erwahnt, die dorsale Platte 
des Kopffortsatzes (Chordaplatte, plaque notochordale) 
etwa 8—9 Zellen enthalt, die dickere ventrale (Darm- 
platte, plaque entérique van Beneden) aber etwa 19—20! 
Wenn sich nun der Chordakanal eréffnet, gehen diese 19—20 Zellen 
ins Entoderm iiber und bilden die Anlage des Darmepithels, wahrend 
die eigentliche Chordaanlage einen medianen 8—9 Zellen breiten 
Streifen, also nur einen Teil der sogenannten ,,Chordaplatte™ bildet. 
Und so wie die ins Entoderm ,,eingeschaltete ist auch die aus dem 
Entoderm wieder ,,ausgeschaltete’ Chorda auf dem Querschnitt 
nur aus einer ganz geringen Zahl von Zellen zusammen- 
gesetzt, nicht zu vergleichen mit der Zahl der Zellen des 
Kopffortsatzes! Ubrigens ist, nebenbei bemerkt, die Chorda- 
platte unmittelbar nach der Eréffnung des Chordakanals noch keines- 
wegs ins Entoderm ,,eingeschaltet’’, sondern steht vielmehr an ihren 
Randern zunachst noch mit dem Mesoderm in Verbindung, wie auch 
schon in meiner Theorie des Mesoderms abgebildet wurde. Erst auf 
dieses Stadium folgt die ,,Einschaltung der Chorda. Die Aus- 
schaltung erfolgt entweder in der Weise, daB® sich an den Randern 
der Platte Falten bilden, ahnlich wie bei der sogenannten Aus- 
schaltung der Chorda des Amphioxus oder der Selachier, oder aber, 
indem die Chordaplatte einfach vom Entoderm ,,unterwachsen“ wird, 
ein ProzeB, auf den schon KGlliker (1879) aufmerksam gemacht hat, und 
der in der Tat bei den Sdugetieren hier und da vorzukommen scheint. 
— Nach wiederholter, sorgfaltiger Lektiire der Keibelschen Arbeit 
und nach genauer Durchsicht meiner Praparate kann es fiir mich 
nicht einen Augenblick zweifelhaft sein, daB Keibel, obwohl er selbst 
sehr nachdriicklich vor diesem Fehler warnt, bestindig ,,Ein- 
schaltung und ,,Ausschaltung* der Chorda verwechselt, 
Keine seiner Zeichnungen zeigt einen wirklichen (pri- 
miaren) Chordakanal, d.h. einen Chordakanal im Sinne 
Lieberkiihns, ein Archenteron nach der Auffassung van 
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Benedens und mir. An einem Querschnitt durch einen solchen 
Chordakanal miiBte man sofort sehen, daB seine dorsale Wand allein 
genau soviel Zellen besitzt wie die Chorda nach ihrer Ausschaltung 
aus dem Entoderm. Die Kaniale, die Keibel zeichnet, sind durch- 
wegs sekundére Chordakanale, Kandle, die bei der Ausschaltung 
der Chordaanlage entstehen. Alle Vorgange, die Keibel beschreibt 
und durch Abbildungen erlaéutert, ereignen sich erst lange nach der 
Eréffnung des Urdarmes (Lieberkiihnschen Kanals) oder primiren 
Chordakanals und ebenso auch lange nach der Ablésung des Meso- 
derms von den Seitenrandern der Chordaanlage und von der Darm- 
platte. Von einem Kopffortsatz ist langst keine Rede mehr. Diese 
ganzen Untersuchungen sind daher fir die Frage, ob der 
Kopffortsatz sich an der Bildung des Darmepithels be- 
teiligt, durchaus belanglos, es ist ihnen auch nicht die 
allergeringste Beweiskraft zuzuerkennen, und die Be- 
hauptung, dab man ,,mit Sicherheit konstatieren” kénne, 
daB der gesamte eingeschaltete Zellkomplex wieder aus- 
geschaltet werde, entbehrt jeder tatsichlichen Grund- 
lage. Schon beim Studium dieser Arbeit habe ich die Uberzeugung 
gewonnen, daB Keibel von dem, was Kodlliker, der diesen Begriff 
und Namen geschaffen hat, und van Beneden und ich als Kopf- . 
fortsatz bezeichnet haben, gar keine klare Vorstellung hatte’). 

Sodann folgen in der Keibelschen Arbeit noch lange Erérterungen 
iiber die Beziehungen der Chorda zur Rachenhaut, zum Medullar- 
rohr (Hirnrohr) und zur Hypophyse, auf die ich hier nicht einzu- 
gehen brauche. Aus der Zusammenfassung der Resultate hebe ich 
nur folgende zwei Satze heraus: 1. ,,Die Verbindung des Kopffort- 
satzes des Meerschweinchens mit dem Entoderm ist eine sekundare* 
(dies ist richtig und wurde schon von Kdlliker, mir und van Beneden 
gezeigt); 2. ,,Das definitive Darmepithel der Sauger geht aus der 
unteren Keimschicht des zweiblatterigen Keimes hervor.* Unter 
der unteren Keimschicht ist der Lecithophor van Benedens (das Para- 
derm v. Kupffers) gemeint; der Satz enthalt eine Behauptung, fiir 
die Keibel nicht die Spur eines Beweises erbracht hat. — Das Resul- 
tat seiner Kritik der von van Beneden und mir aufgestellten Hypo- 
these faBt Keibel in die Versicherung zusammen, ,,daB die bis 
jetzt aufgestellten Theorien der Gastrulation fiir das Saugetierei 


1) Davon wird am Schlu8 auf Grund meiner neveren Untersuchungen 
noch die Rede sein. 
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nicht durchzufiihren sind, und daB dies insbesondere auch von den 
neuesten Versuchen auf diesem Gebiete, von den Theorien von Rabl 
und van Beneden gilt. Zum Schlusse kommt noch die kurze Be- 
merkung, daB man ,wahrscheinlich beim Sfiugetier zwei 
Phasen der Gastrulation zu unterscheiden“!) habe, ,,bei 
deren erster der eigentliche Darmentoblast, das Enteroderm (Gétte), 
gebildet wird, in deren zweiter es zur Bildung von Chorda und Meso- 
derm kommt. Dadurch wird schon die Theorie eingeleitet, die 
Keibel zusammen mit Hubrecht durch viele Jahre mit groBer Ent- 
schiedenheit vertreten hat: die Theorie der Gastrulation in zwei 
Phasen. 

Diese Theorie hat er dann in den ,Studien zur Entwicklungs- 
geschichte des Schweines (1893) ausfiihrlicher auseinandergesetzt. 
Aber nach einer wirklichen Begriindung derselben sucht 
man auch hier vergebens. Nirgends wird der Beweis geliefert, 
daB der Lecithophor, wie immer behauptet wird, das ganze oder 
doch den gréBten Teil des Darmepithels liefere, und ebensowenig 
wird gezeigt, daB der Kopffortsatz mit der Bildung des embryonalen 
Darmes nichts zu tun habe, daB er vielmehr einzig und allein zur 
Bildung der Chorda und eventuell noch eines kleinen Teiles des 
Mesoderms verwendet werde. Ja, es wird sogar an ein paar Stellen 
die Méglichkeit offen gelassen, daB von den bei der zweiten Gastru- 


lationsphase nach innen verlagerten Zellmassen Zuschiisse zur Bil- 


dung des Darmepithels geliefert werden; dies lasse sich ,,mit ab- 
soluter Sicherheit nicht ausschlieBen; dieselben seien aber ,,jeden- 
falls unbedeutend und nur auf kleine Bezirke des Darmes beschrankt** 
(S. 122, vgl. auch S. 73). Auch erinnert Keibel daran, daB (nach 
Mehnert, und damit stimmen die Beobachtungen Mitsukuris und 
zahlreicher Anderer iiberein) bei den Schildkréten in der zweiten 
Phase der Gastrulation das ganze oder doch ein bedeutender Teil 
des Darmepithels nach innen verlagert werde. Wie ich finde, ist 
dies auch bei Hatteria der Fall; auch hier wird, wie sonst tberall, 
das Dottersackepithel oder Paraderm durch einen ProzeB geson- 
dert, der in gewisser Hinsicht an eine Delamination erinnert, das 
Darmepithel aber, wie auch sonst iiberall, eingestiilpt. Wie aber 
Brachet erst unlangst wieder mit Recht betont hat, mu8 die Theorie 
Hubrechts und Keibels fallen, sobald sich zeigen laBt, dab der Kopf- 
fortsatz oder die ihm homologe Einstiilpung der Sauropsiden das 


1) Von mir gesperrt. 
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Darmepithel liefert oder wenigstens an der Bildung desselben be- 
teiligt ist. 

An tatsichlichem Material bringt Keibels Arbeit iiber das 
Schwein wenig. Keibel hat im ganzen sechs Keimscheiben unter- 
sucht, die alle schon einen gut entwickelten Primitivstreifen mit 
Kopffortsatz besaBen. Letzterer war beim jiingsten Embryo noch 
vollig frei, beim zweiten nur ganz vorn mit dem Lecithophor ver- 
schmolzen, beim dritten erstreckte sich die Verschmelzung iiber die 
ganze Linge; dasselbe gilt vom vierten; beim fiinften und sechsten 
soll dagegen der Kopffortsatz wieder nur vorn mit dem Entoderm 
verschmolzen gewesen sein. Die Beschreibung ist voll innerer Wider- 
spriiche. Schon die Angabe, daB der Kopffortsatz beim fiinften 
Embryo nur vorn mit dem Entoderm verschmolzen gewesen sei, bei 
den jiingeren Embryonen (dem dritten und vierten) dagegen in 
seiner ganzen Lange, ist duBerst unwahrscheinlich. Auch die Zellen- 
zahl, die die Querschnitte durch den Kopffortsatz zeigen, will in 
den meisten Fallen nicht mit dem iibereinstimmen, was man sonst 
in dieser Hinsicht zu sehen gewohnt ist. Auf den meisten Schnit- 
ten ist sie zu groB fir einen Chordaquerschnitt, aber zu 
klein fiir einen Querschnitt durch einen gut ausgebil- 
deten Kopffortsatz. Auch Angaben wie die folgende: ,,Der Rand 
des Kopffortsatzes ist hiufig mit dem seitlichen Mesoblast ver- 
schmolzen und trigt wahrscheinlich zu seiner Bildung bei (S. 67) 
widersprechen allem, was man sonst iiber die Beziehungen des Meso- 
derms zum Kopffortsatz weiB. Keibel halt diese Beziehungen weder 
fiir konstant, noch fiir besonders wichtig. Gerade das aber ist ein 
Gegenstand von ganz prinzipieller Bedeutung. 

Im groBen und ganzen macht auch diese Arbeit Keibels den 
Eindruck, daB er Kopffortsatz und Chorda nicht streng hat 
auseinanderhalten kénnen. Einmal erwahnt er, daB van Be- 
neden aus dem Kopffortastz auch Mesoderm habe hervorgehen lassen ; 
wie mir scheint, liegt hier ein Mi®versténdnis vor: van Beneden hat 
doch am Kopffortsatz die plaque notochordale und die plaque entérique 
unterschieden, weiter nichts!); das Mesoderm, das seitlich aus dem 
Kopffortsatz hervorwuchert, ist gastrales (nach meiner Bezeichnung). 

Uberblicken wir jetzt das Gesagte und legen wir uns die Frage 
vor: Welche Beweise haben Hubrecht und Keibel dafiir beigebracht, 


1) Vgl. iibrigens damit die obenerwahnten, z. T. recht unklaren Be- 
merkungen van Benedens in seiner zweiten nachgelassenen Abhandlung. 
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daB 1. der Lecithophor van Benedens (ihr Entoderm oder Hypo- 
blast) abgesehen vom Dottersackepithel das ganze Darmepithel 
hefere, und da8 2. der Kopffortsatz des Primitivstreifens mit der 
Bildung des Darmes gar nichts zu tun habe? Die Antwort darauf 
kann in wenige Worte gefaBt werden. Fiir Hubrecht war von allem 
Anfang an die Annahme, daB das ganze Darmepithel aus dem Leci- 
thophor stamme, eine Art Axiom; es kam ihm daher gar nicht in 
den Sinn, die Frage nach der Berechtigung dieser Annahme iiber- 
haupt aufzuwerfen. Aber auch die zweite Annahme stand fiir ihn 
von Anfang an unverriickbar fest; sonst hatte er dem Kopffortsatz 
und dem Hensenschen Knoten wohl nicht den Namen Protochordal- 
knoten gegeben; die Frage, ob dieser ,,Knoten” nicht vielleicht. 
doch auch an der Bildung des Darmepithels beteiligt sein kénnte, 
lag ihm vollkommen fern. Er hat die Beobachtungen, die der von 
van Beneden und mir aufgestellten Theorie zugrunde liegen, rund- 
weg geleugnet, ja sie sogar als ,,verwerflich’ bezeichnet, hat sich 
aber nicht die Miihe genommen, sie ernstlich zu priifen. Eine Wider- 
legung hat er fiir ganz iiberfliissig gehalten. — Etwas weniger leicht 
hat es sich Keibel gemacht; aber auch er war nicht imstande, einen 
zureichenden Grund fiir die Annahme ausfindig zu machen, daB der 
Lecithophor das ganze Darmepithel liefere, und daB die Bildung des 
Kopffortsatzes gar nichts mit der Gastrulation zu tun habe. In- 
dessen hat er sich diese Fragen wenigstens vorgelegt und zu beant- 
worten gesucht. Die Frage, ob der Kopffortsatz nicht viel- 
leicht doch zur Bildung des Darmepithels beisteuere, 
muBte er offen lassen; er war nicht imstande, eine solche Be- 
teiligung mit absoluter Sicherheit auszuschlieBen; wahrscheinlich er- 
schien sie ihm aber nicht. Was bei Keibel besonders auffallt, ist die 
Unsicherheit in der Begriffsbestimmung dessen, was Kolliker und 
nach ihm van Beneden und ich als Kopffortsatz beschrieben haben; 
er verwechselt fortwaéhrend Kopffortsatz und Chordaanlage und 
unterscheidet nie zwischen dem, was ich als dorsale und ventrale 
Halfte des Kopffortsatzes bezeichnet oder van Beneden plaque 
notochordale und plaque entérique des Urdarms (ébauche archen- 
térique) genannt hatten. Die Frage, was es denn eigentlich fiir 
einen Sinn habe, da® der Kopffortsatz, der doch ganz oder der Haupt- 
sache nach Chordaanlage sein soll, daB also die Chordaanlage zuerst 
vom ,,Entoderm’ vollkommen getrennt angelegt werde, dab 
sie dann mit ihm verschmelze (,,eingeschaltet‘ werde), sich aber 
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zuletzt doch wieder von ihm trenne (,,ausgeschaltet’’ werde), diese 
Frage hat sich weder Hubrecht noch Keibel vorgelegt. Wozu aber 
dieser Umweg? Warum bleibt die Chordaanlage nicht von allem 
Anfang an vom Entoderm getrennt? Gerade die Tatsache, dab 
der Kopffortsatz mit dem ,Entoderm* verschmilzt und 
daB sich, wenn ein solehes vorhanden ist, sein Lumen 
mit der Héhle der Blastocyste vereinigt, beweist mit ab- 
soluter Sicherheit, daB er in irgend einer Beziehung zur 
Bildung des Darmes steht. — 

Der urspriinglichen Theorie Hubrechts und Keibels, nach der 
die Gastrulation der Wirbeltiere in zwei Phasen verlaufen soll, haben 
sich, soviel mir bekannt ist, nur O. Hertwig in seinem Lehr- und 
Handbuch, sowie in den Elementen der Entwicklungsgeschichte, 
Brachet in seinen Arbeiten iiber die Entwicklung der Amphibien 
(Axolotl und Frosch 1902) und Ganoiden (Amia 1912), sowie in einer 
allgemeinen Erérterung der Frage im Anat. Anz. (1905), und GroBer 
in seinem schénen Werke ,,.Uber die Eihaute und die Placenta‘ (1909) 
angeschlossen. Von Hubrecht und Anderen wird manchmal auch 
Wenckebach als Anhanger der Theorie genannt. Indessen kann ich 
ihn als solchen nicht gelten lassen. Seine Ausfiihrungen in der ein- 
zigen hier in Betracht kommenden schénen kleinen Arbeit iiber den 
GastrulationsprozeB von Lacerta agilis (Anat. Anz. VI, 1891) stehen 
ebensogut oder eigentlich viel bessser mit van Benedens und meiner, 
als mit Hubrechts und Keibels Theorie in Einklang. Ich habe sie immer 
geradezu als eine willkommene Bestatigung dessen angesehen, was 
ich in meiner ersten Abhandlung zur Theorie des Mesoderms (1889) 
gesagt hatte; ja, sein Schema einer Amniotengastrula kénnte ohne 
weiteres an die Stelle des von mir zwei Jahre friiher gegebenen treten. 
Wenn Wenckebach sagt, da®B das ,,Resultat der Eifurchung bei 
Lacerta eine deutliche zweiblatterige Keimscheibe™ sei, daB also die 
primare untere Keinschicht nicht durch Einstiilpung entstehe, so 
ist das genau das gleiche, was schon v. Kupffer und ich gesagt hatten. 
Die beiden Blatter oder Schichten der Keimscheibe einer Lacerta 
entsprechen vollkommen dem Blastophor und Lecithophor van Be- 
nedens oder meinem Embryoblast (vgl. weiter unten) und Dotter- 
blatt. Das ,,cenogenetische Entoderm‘* Wenckebachs ist also iden- 
tisch mit dem Paraderm v. Kupffers, dem Lecithophor van Benedens 
oder dem ,,Dotterblatt oder Dotterentoderm’. Schon v. Kupffer, 
van Beneden und ich haben diese Schicht im Zusammenhang mit 
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der machtigen Entwicklung des Nahrungsdotters durch frihzeitige 
Sonderung (precocious segregation Ray Lankester) aus einem ur- 
spriinglich einheitlichen Entoderm entstehen lassen; wir alle haben 
also in ihr eine cenogenetische Bildung erblickt. Wenckebach spricht 
auch nirgends von zwei Phasen der Gastrulation; als Gastru- 
lation lat er vielmehr einzig und allein die Einstiilpung der auBeren 
Keimschicht gelten. Auch diese Auffassung stimmt vollkommen 
mit derjenigen van Benedens und meiner eigenen iiberein. Auch 
was Wenckebach vom Schicksal des eingestiilpten Urdarms, vor 
allem von seiner Beteiligung an der Bildung der Darmwand sagt, 
1aBt sich vollkommen mit unseren Anschauungen vereinigen. Kurz, 
ich kann Wenckebach nicht als Anhanger Hubrechts und Keibels 
gelten lassen; ich kénnte dies auch dann nicht, wenn er sich selbst 
auf die Seite seines ehemaligen Lehrers stellen sollte. 

Sehr entschieden hat sich O. Hertwig fiir Hubrechts und Keibels 
Theorie ausgesprochen und Keibel hat in gewisser Hinsicht Recht, 
wenn er mit Stolz sagt, seine und Hubrechts Anschauungen seien, 
nachdem sie in die ,,Elemente‘, das ,,Lehrbuch’ und das ,,Hand- 
buch der Entwicklungsgeschichte“ Hertwigs iibergegangen seien, 
als die ,,herrschenden zu bezeichnen. Selbstverstandlich liegt 
darin kein Beweis, daB sie die richtigen sind; auch Theorien sind 
der Mode unterworfen, und die Verfasser von Lehrbiichern sind keines- 
wegs die berufenen Richter in streitigen Fallen. Was O. Hertwig 
veranlaBt hat, sich dieser Theorie anzuschlieBen, war mir immer 
raitselhaft. Seine eigenen Beobachtungen und Erfahrungen berech- 
tigten ihn hierzu nicht. Speziell iiber die Entwicklung der Sauge- 
tiere standen ihm, soweit ich dies beurteilen kann und seine eigenen 
Mitteilungen reichen, iiberhaupt keine Untersuchungen zu Gebote, 
und dies miiBte doch eigentlich der Fall sein, wenn er van Bene- 
dens und meine Ansichten kritisiert und so rundweg ablehnt. Was 
er von Sauropsiden, vor allem von der Entwicklung der Natter ge- 
sehen hat, reicht nicht aus, um die Frage zu entscheiden, ja, um sie 
iiberhaupt einer Lésung néherzubringen. Er hat weder gezeigt, 
noch auch ernstlich zu zeigen versucht, da® das Paraderm das ganze 
Darmepithel liefere, noch auch, daB das ,,Mesodermsackchen“, wie 
er den Urdarm nennt, an der Bildung desselben unbeteiligt sei. Fiir 
ihn geniigte es, da8 aus der rechten und linken Seite des Sackchens 
oder des damit vergleichbaren Kopffortsatzes das Mesoderm her- 
vorwachst (mein gastrales Mesoderm), und daB die Mitte, also der 


Archiv f. mikr. Anat. Bd. 88. 17 
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eigentliche Kopffortsatz, zur Bildung der Chorda in Beziehung steht. 
Wie Keibel glaubt auch er, daB aus der Mitte einzig und allein die 
Chorda werde. Dab die ventrale Halfte des Kopffortsatzes (die 
Darmplatte oder plaque entérique van Benedens), die bei den 
Saugetieren sehr viel dicker und zellenreicher ist als die dorsale 
(Chordaplatte oder plaque notochordale van Benedens), mit der 
Bildung der Chorda gar nichts zu tun hat, hat er augenscheinlich 
gar nicht in Erwagung gezogen. Er hat gar nicht den Versuch ge- 
macht, die von van Beneden und mir vertretene, auf der Beob- 
achtung der tatsachlichen Verhaltnisse fubende und da- 
von abgeleitete Auffassung zu widerlegen. Er hat sie einfach 
geleugnet. 

Was die Entwicklung des Urdarms, der Chorda und des Meso- 
derms der Natter betrifft, so kenne ich sie nicht aus eigener Erfah- 
rung, aber ich habe andere, phylogenetisch altere und ungleich wich- 
tigere Formen, vor allem Hatteria und die Sumpfschildkréte (Emys 
lutaria), daraufhin untersucht und muB der Auffassung Hertwigs 
aufs entschiedenste widersprechen. O. Hertwig hatte vor allem die 
Angaben Wenckebachs, Wills, Mitsukuris, Mehnerts und anderer, 
die alle die Bedeutung der Wand des Urdarmsackchens der Rep- 
tilien (Lacertilier und Schildkréten) fiir die Entwicklung des Darmes 
iiber allen Zweifel festgestellt haben, widerlegen miissen, bevor er 
eine Entscheidung in dieser Frage getroffen hatte. Gerade der Ver- 
fasser eines so weit verbreiteten Lehrbuchs sollte in dieser Hinsicht 
die strengste Selbstkritik walten lassen. 

Das Gesagte gilt ebenso von Grosser. Wie erwahnt, hat er sich 
gleichfalls der Theorie Hubrechts und Keibels angeschlossen. Wenn 
man aber nach Beweisen sucht, sucht man ebenso vergebens wie bei 
Hertwig. Von Séugetieren, die fiir die Beurteilung dieser Verhalt- 
nisse von besonderer Wichtigkeit sind, hat er ein paar Ratten- und 
Fledermauskeimscheiben untersucht, von beiden aber keine ge- 
schlossene Reihe. Die hier in Betracht kommenden Fragen hat auch 
er sich nicht klar gemacht. Hatte er an dem, meiner ,,Theorie des 
Mesoderms™ entnommenen Querschnittsbilde durch eine Kaninchen- 
keimscheibe (seine Fig. 36, S. 43) die Zahl der Zellen des Kopffort- 
satzes gezahlt, so wiirde er konstatiert haben, daB es ungefahr 29 
sind, genau soviel, wie Kélliker auf dem Querschnitt durch den Kopf- 
fortsatz gleich weit entwickelter Kaninchenembryonen gefunden hat. 
Von diesen 29 Zellen gehért, wie schon oben erwahnt wurde, ledig- 
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lich die dorsale Reihe der Chordaanlage an, die ganze, groBe ventrale 
Masse von 19—20 Zellen ist Darmplatte (plaque entérique). Wenn 
er dann weiter an seinem der Fig. 41 (S.47) zugrunde liegenden 
Praparate, einem Querschnitt durch einen alteren Embryo mit be- 
reits ,,ausgeschalteter Chorda, die Zellen der Chorda gezahlt hatte, 
wiirde er gefunden haben, daB dieselbe etwa 7—% betragt. Ja, so- 
gar weiter hinten, im Bereiche des unsegmentierten Mesoderms, wo 
die Chorda dicker ist, wiirde er bei weitem nicht soviel Zellen ge- 
zihlt haben als in der hinteren Halfte oder dem hinteren Drittel des 
Kopffortsatzes. Etwa 29 Zellen hat also bei guter Ausbildung der 
Kopffortsatz auf dem Querschnitt, héchstens 9 die Chorda; was ist aus 
den anderen Zellen geworden? Die Antwort darauf kann nur lauten, 
da® nur ein verhaltnismaBig kleiner Teil des Kopffortsatzes zur 
Bildung der Chorda verwendet wird; der gréBere Teil wird Darm- 
epithel, und zwar geschieht dies, wie schon Wenckebach fiir die Ei- 
dechse und van Beneden fiir das Kaninchen gezeigt haben, nach 
dem Durechbruch des Urdarmes durch Aufnahme der Zellen der 


plaque lécitho-entérique in die Darmwand. Ubrigens hatte Grosser 


dasselbe auch an seinen Querschnittserien durch Hiihnerkeimschei- 
ben sehen kénnen. Er wiirde sich iiberzeugt haben, daB auch hier, 
wo doch die Chorda sehr viel machtiger und zellenreicher ist als 
bei den Saugetieren, ein Umstand, der die Deutung der Vorginge 
sehr erschwert, dieselbe in spateren Stadien an ihrem Hinterende, 
wo sie auch hier dicker ist als vorn, nie soviel Zellen auf dem Quer- 
schnitt aufweist als die hintere Halfte eines gut ausgebildeten Kopf- 
fortsatzes. Ich werde auf alle diese Tatsachen weiter unten noch 
zuriickkommen; ich muBte sie hier erwaéhnen, um zu zeigen, da 
weder Hertwig noch Grosser einen stichhaltigen Grund gegen 
van Beneden und mich auszufiihren vermochten. Auch Grosser 
nennt sein Buch #in ,,Lehrbuch* ; um so vorsichtiger hatte er in seinem 
Urteil sein miissen. 

Und nun komme ich zu Brachet. Die Arbeiten Brachets beziehen 
sich auf Siredon, Rana und Amia, also bloB auf Anamnier, und da 
ich zundchst nur die Keimblatterbildung der Amnioten im Auge 
habe, so kénnte ich auf eine Besprechung derselben verzichten. Ich 
will indessen in Anbetracht der Wichtigkeit und Bedeutung dieser 
Arbeiten eine Ausnahme machen, werde mich aber auf einige wenige 
Bemerkungen beschranken. Wie mir scheint, liegt der Auffassung 
Brachets lediglich eine falsche Begriffsbestimmung zugrunde. Er 
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bezeichnet namlich eine Keimform, die bisher alle Embryologen 
als Blastula bezeichnet haben, als Gastrula; ja, er nennt sie 
,,Gastrula vraie“, zum Unterschied von derjenigen Keimform, die 
man bisher allgemein als Gastrula bezeichnete, und die er ,,Gastrula 
déja modifiée nennt. Die Gastrula vraie besitze noch keinen ,,wirk- 
lichen oder, gerade herausgesagt, iiberhaupt keinen Urmund; die 
Stelle, an der dieser spater erscheint, wird als virtueller Blasto- 
porus bezeichnet. Im Bereiche des von Al, Gétte als ,,Randzone** 
bezeichneten Bezirkes der Blastula vollziehe sich zu einer gegebenen 
Zeit eine Art Spaltung der die Wand zusammensetzenden Zellen, 
eine Sonderung, die Brachet als ,,clivage gastruléen bezeichnet. Durch 
diesen ,,clivage gastruléen“ werde das Zellmaterial der Blastula 
in den Ektoblast und Entoblast geschieden, und diese Scheidung 
sei eben fiir die Gastrulation entscheidend. Das Auftreten eines 
Urmundes sei dagegen unwesentlich. Dieser ,,clivage gastruléen* 
charakterisiere also die erste Phase der Gastrulation; unmittel- 
bar daran schlieBe sich die zweite, ,,le second temps de la gastru- 
lation’. Der bisher nur ,,virtuelle Blastoporus.werde jetzt ,,reell**. 
Damit gehe gleichzeitig die Aushéhlung des Urdarmes vor sich, 
die sich zunachst ohne Spur irgend einer Invagination vollziehe. Eine 
solche trete erst spater auf und charakterisiere die zweite Phase 
der Gastrulation. Infolge dieser Invagination werde der Urdarm 
gerdumiger und trete schlieBlich an Stelle der Furchungshohle. In 
aihnlicher Weise, wie sich Ektoderm und Entoderm durch einen 
SpaltungsprozeB (clivage gastruléen) voneinander sondern, sondern 
sich auch Mesoderm und Entoderm; den betreffenden ProzeB be- 
zeichnet Brachet als clivage mésoblastique. So stellt sich Brachet 
durch die Art, wie er das Mesoderm entstehen 148t, in schroffen 
Gegensatz zu O. Hertwig, der indessen in dem Kapitel iiber die Keim- 
blatter in seinem Handbuch mit Entschiedenheit awf seinem Stand- 
punkte beharrt. Ich bin tiberzeugt, daB sich die tatsachlichen 
Befunde Brachets, so unwahrscheinlich dies vielleicht auf den ersten 
Blick erscheinen mag, durchaus ungezwungen mit der von mir hier 
vertretenen und auf den folgenden Seiten auseinandergesetzten Auf- 
fassung vereinigen lassen. 

Auf die zahlreichen sonstigen Arbeiten tuber die Bildung der 
Keimblatter der Wirbeltiere und speziell der Saugetiere, die in den 
letzten zwei bis drei Dezennien erschienen sind, will ich hier nicht 
naher eingehen; die wichtigsten werden noch im Laufe der folgenden 
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Darstellung erwahnt werden. Ich will nur noch ein paar Worte iiber 
Assheton sagen, dessen zahlreiche Arbeiten iiber die Entwicklung 
des Kaninchens, Schafes und Schweines neben einer Anzahl guter 
und brauchbarer Beobachtungen eine Unmasse auBerst phantasie- 
voller, kiihner Hypothesen enthalten. Assheton deutet den Tropho- 
blast Hubrechts als Hypoblast; dieser umgebe zu einer gewissen 
Zeit der Entwicklung vollkommen den Epiblast (Schaf 1891); den 
Ansichten Hubrechts nahert er sich insofern, als er dessen Einteilung 
in Cephalogenesis und Notogenesis im Prinzip annimmt; nur nennt 
er die erstere Protogenesis und die letztere Deuterogenesis; im ein- 
zelnen verbindet er allerdings mit seinen Ausdriicken etwas andere 
Begriffe als Hubrecht mit den seinigen (1910). Als Protogenesis 
und Deuterogenesis bezeichnet er das, was er schon friiher (Kanin- 
chen 1895) als primaéres und sekundéres Wachstumszentrum be- 
zeichnet hatte. Protogenesis sei im wesentlichen Produktion von 
radidrer Symmetrie, durch Wachstum von einem Zentrum aus; 
Protogenesis schlieBe eine Gastrulation in sich. Deuterogenesis da- 
gegen sei Wachstum in die Lange, wodurch bilaterale Symmetrie 
erzeugt werde; dieses Wachstum habe mit Gastrulation nichts zu 
tun. Als Gastrula diirfe man nur die protogenetische Area des Keimes 
bezeichnen, die sich durch radiér symmetrisches Wachstum aus- 
zeichne. Dazu komme spater eine deuterogenetische Area mit bila- 
teral-symmetrischem Wachstum. Diese Area kénne weder als Epi- 
blast, noch als Hypoblast, noch auch als Mesoblast bezeichnet werden, 
sondern das Material, das durch aktive Proliferation dieser Area 
produziert werde, werde Epiblast, Hypoblast oder Mesoblast je 
nach der Natur der Schicht, mit der es in direkten Zusammenhang 
(continuity) trete (S. 248). Daraus geht hervor, daB Assheton der 
Ansicht ist, daB die prospektive Bedeutung der einzelnen Zellen 
eine Funktion ihrer Lage sei, eine Ansicht, die u. a. Conklin mit vollem 
Recht stets aufs scharfste bekampfte, und die mit den experimen- 
tellen Untersuchungen iiber die Bedeutung der Furchungszellen 
ganz unvereinbar ist. Trotz der unleugbar weitgehenden Uberein- 
stimmung zwischen Assheton und Hubrecht kann aber Assheton 
doch nicht als Anhanger Hubrechts bezeichnet werden; dagegen 
spricht schon die Tatsache, daB er diesen oft auBerst scharf und 
entschieden bekimpft. Andererseits aber ergeben sich auch manche 
Vergleichspunkte zwischen Assheton und van Beneden. Ich habe 
dabei in erster Linie die von van Beneden in seiner nachgelassenen 
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Monographie uber den Primitivstreifen vorgetragenen Ansichten 
im Auge: die Regio circularis (van Beneden) einer Kaninchenarea 
wiirde nach Assheton als Produkt der Protogenesis, die Regio trian- 
gularis als solches der Deuterogenesis zu betrachten sein. Bei Asshe- 
ton bedauert man immer wieder, daB die guten Ideen, die seine 
Schriften enthalten, so sehr von Spekulation tiberwuchert sind’). 


So sehen wir, dab die Theorie Hubrechts und Keibels einer strengen 
Kritik nicht standhalt; sie bricht wie ein Kartenhaus in sich zu- 
sammen. Der Grund davon liegt darin, daB sie den Anforderungen, 
die man an eine jede Theorie stellen muB, geradezu Hohn spricht. 
Sie baut Behauptung auf Behauptung auf und gibt gerade auf die 
wichtigsten Fragen, die bei einer solchen Theorie in Betracht kommen, 
keine Antwort. Die erste dieser Fragen geht,dahin, ob und in- 
wieweit der Lecithophor van Benedens, Hubrechts und Keibels Ento- 
derm oder Hypoblast — an der Bildung der entodermalen Ausklei- 
dung des Darmes beteiligt ist oder ob er bloB das Epithel des Dotter- 
sackes liefert. Die zweite Frage lautet: Was wird aus den Zellen 
des Kopffortsatzes? Woher kommt es, dab dieser im Héhestadium 
seiner Ausbildung auf dem Querschnitte mehr als dreimal soviel 
Zellen enthalt als der Querschnitt der Chorda im Beginn ihrer Ent- 
wicklung? Was wird aus den iiberzihligen Zellen? Die dritte 
Frage lautet: Warum ist der Kopffortsatz, wenn er bloB Chorda- 
anlage darstellt, urspriinglich vom Lecithophor getrennt, und warum 
verschmilzt er spater mit ihm? Wie erklart sich die Differenz zwischen 
der Zahl der Zellen des Kopffortsatzes und der Zahl der Zellen der 
Chorda? Was wird aus der groBen Zahl von Zellen, die nach Ab- 
rechnung der Chorda noch zuriickbleiben? Wenn wirklich, wie Hu- 
brecht und Keibel wollen, der Kopffortsatz ,bloB der Chordaanlage 
gleichzusetzen ware, was, wie gesagt, schon durch seine Zellen- 
zahl widerlegt wird, so hatte seine Verschmelzung mit dem Ento- 
derm oder Lecithophor gar keinen Sinn; denn: anfangs an richtiger 
Stelle zwischen Ektoderm und Entoderm zu liegen, um spater ins 


1) Wie Sobotta (s. oben) und ich sieht sich auch Assheton veranlaBt, 
dariiber zu klagen, daB Hubrecht die Einwande der Gegner seiner Theorie 
so wenig beachtet und ihre Beobachtungen auf Grund seiner Theorie 
bekampft, nicht auf Grund einwandfreier Beobachtungen (Prof. Hubrechts 
Paper on the Early Ontog. Phenomena in Mammals. Quart. Journ. of 
micr. Science, Bd. 54, 1910). 
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Entoderm ,,eingeschaltet’: zu werden, sich aber alsbald wieder von 
ihm-zu trennen, um wieder an die urspriingliche, richtige Stelle zu 
kommen, ist nach mensechlichem Ermessen widersinnig. Augen- 
scheinlich hat sich namentlich Hubrecht, aber auch bis zu einem 
gewissen Grade Keibel, alle diese doch unstreitig sehr wichtigen, ja 
geradezu entscheidenden Fragen gar nicht vorgelegt. — Aber noch 
mehr! Beide haben sich eine Definition der Gastrulation zurecht- 
gelegt, die absolut unzutreffend ist und mit den Tatsachen in offenem 


Widerspruche steht. Wie schon erwahnt, definiert Hubrecht die 


Gastrulation als einen ,,Vorgang, bei dem ein Darmentoderm sich 
einem Hautektoderm gegeniiber differenziert und somit aus der 
einschichtigen Keimanlage eine zweischichtige hervorgeht™ (s. oben). 
Und ganz &hnlich sagt Keibel: ,,Die Gastrulation ist ein Vorgang, 
durch welchen sich die Zellen des Metazoenkeimes in Ektoderm und 
Entoderm sondern. DaB der hier gebrauchte Ausdruck ,,sondern’’ 
nicht im Sinne von isolieren, trennen, sondern im Sinne von diffe- 
renzieren gemeint ist, kann nach dem Zusammenhang, in dem er 
gebraucht ist, nicht zweifelhaft sein: denn sonst miiBte der Satz 
lauten: Die Gastrulation ist ein Vorgang, durch welchen sich die be- 
reits zu Ektoderm und Entoderm differenzierten Zellen des Keimes 
voneinander sondern. Damit hatte aber der Satz einen ganz anderen 
Sinn. Ubrigens beweist auch die Versicherung Keibels, da® er in 
allen wesentlichen Punkten — und dahin gehért doch auch die Be- 
griffsbestimmung der Gastrulation — mit Hubrecht iibereinstimme, 
daB er unter Sonderung Differenzierung verstanden habe. Das aber 
ist gerade der springende Punkt. Ich behaupte und werde die Be- 
weise sofort beibringen, daB die Gastrulation in erster Linie kein Diffe- 
renzierungs- sondern ein Wachstumsvorgang ist, ein Vorgang, durch 
welchen gewisse bereits friiher differenzierte Organanlagen in ihre 
definitive Lage gebracht werden. Ich stelle mich damit auf den 
Standpunkt, den ich schon vor 38 Jahren auf Grund meiner Unter- 
suchungen an der Malermuschel (Unio 1876) und vor allem an der 
Tellerschnecke (Planorbis 1879) eingenommen habe. Ich hatte ge- 
funden, daB bei den genannten Formen die Anlagen der Keimb]at- 
ter, die man als Organanlagenim weiteren Sinne des Wortes 
bezeichnen kann!), schon in der Blastula zur Differenzierung gelangt 
sind. Sie entstehen nicht erst im Anschlu8 oder infolge der Gastru- 


1) Bekanntlich sind die Keimblatter von Haeckel als Primitivorgane 
bezeichnet worden. 
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lation, sondern sind schon vorhanden, noch bevor die erste Spur 
einer Gastrulation bemerkbar ist. Die Differenzierung der Keim- 
blatteranlagen hat mit der Gastrulation gar nichts zu tun, sie geht 
derselben voraus, in manchen Fallen sogar sehr weit voraus, und ist 
vollendet, bevor diese beginnt. Der Vergleich meiner Beobachtungen 
mit denen anderer Autoren hatte mich damals (1879) ermutigt, die 
aus meinen Beobachtungen gewonnenen Anschauungen zu_ver- 
allgemeinern und den Satz aufzustellen und durch gesperrten Druck 
besonders hervorzuheben, daB ,die Keimblatter schon in der 
Blastosphaera angelegt sind und die darauf folgenden 
Vorginge bloB dazu dienen, die bereits gebildeten Keim- 
blatter an thre Bestimmungsorte gelangen zu lassen‘ 
(S. 600—601). Die Folgezeit brachte eine Bestatigung dieses Satzes 
nach der anderen. Zuerst kam Grobben mit einer ausgezeichneten, 
in ihren Feinheiten aueh heute noch nicht gebiihrend gewiirdigten 
Arbeit iiber die Entwicklung von Moina rectirostris, einem SiBwasser- 
Copepoden (1879)'). Wie bei den meisten Crustaceen ist auch bei 
Moina die Furchung superfizial. Schon friihzeitig macht sich an der 
vegetativen Seite eine groBe Zelle bemerkbar, die im weiteren Ver- 
lauf das gesamte Entoderm liefert. Hinter ihr liegt eine durch ihre 
grobkérnige Beschaffenheit in die Augen fallende Zelle, die spater 
den Geschlechtsorganen den Ursprung gibt und daher von Grobben 
als Genitalzelle bezeichnet wurde. Das Mesoderm tritt auf, sobald 
sich diese Genitalzelle zweimal geteilt und die primitive Entoderm- 
zelle durch fortgesetzte Teilung ein Feld von 32 Zellen geliefert hat. 
Zu dieser Zeit machen sich zwélf Zellen bemerkbar, die im Bogen 
die vier Genitalzellen umgeben und zum Mesoderm werden. Wohl 
gemerkt befindet sich der Keim zu dieser Zeit noch im Stadium 
der Blastula; erst jetzt riicken die Mesodermzellen in die Tiefe, 


1) Genauere Angaben tiber den Ort und die Zeit des Erscheinens der 
betreffenden Arbeiten findet man, soweit die Aalteren in Betracht kommen, 
in meiner ersten Abhandlung tiber die Theorie des Mesoderms aus dem 
Jahre 1889 (Morph. Jahrb.); in Beziehung auf die spateren vgl. man das 
Lehrbuch der vergleichenden Entwicklungsgeschichte der wirbellosen 
Tiere von Korschelt und Heider. Allgem. Teil, 3. Lfg., 1909. Andere, 
die auch hier nicht zu finden sind, sind im Text zitiert. Ich bin Heider 
sehr dankbar, daB er mich auf die wertvolle Zusammenstellung in seinem 
Lehrbuch aufmerksam gemacht hat; seine Auffassung der Beobachtungen 
weicht allerdings von meiner gewoéhnlich sehr betrachtlich, manchmal 
sogar prinzipiell ab, 
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und darauf folgt die Einstiilpung des Entodermzellenfeldes und da- 
mit die Gastrulation. Es sind also schon in der Blastula simt- 
liche Keimblatteranlagen differenziert und von einander 
gesondert. AuBerdem ist zu beachten, daB die Einstiilpung des 
Entodermzellenfeldes hier ganz ahnlich, wie ich dies fiir Planorbis 
gezeigt hatte, unabhangig von der Differenzierung und dem Tiefer- 
riicken des Mesoderms einhergeht. — Bei einer anderen, von Grobben 
nicht naher bestimmten Copepodenart fanden sich in der Blastula 
zwei Mesodermzellen und bei Cetochilus septentrionalis vier. Auch 
bei der letztgenannten Form sind, wie Grobben in einer Arbeit aus 
dem Jahre 1881 nachgewiesen hat, das Entodermzellenfeld und die 
ersten vier Mesodermzellen, die durch Teilung aus zwei ,,Urzellen 
des Mesoderms entstanden sind, schon in der Blastula diffe- 
renziert. 

Ebenso teilte spater Reichenbach in seiner ausgezeichneten 
Untersuchung iiber ,,Die Embryonalanlage und erste Entwick- 
lung des FluBkrebses“, sowie in den ,,Studien zur Entwicklungs- 
geschichte des FluBkrebses“ aus dem Jahre 1886 mit, daB sich auch 
hier schon in der Blastula (Periblastula) eine ,,Entodermscheibe*‘ 
differenziere, an deren Vorderrand sich eine Zone von Zellen be- 
finde, aus der das Mesoderm den Ursprung nehme. Erst spater, 
bei der Gastrulation, senke sich die Entodermscheibe in die Tiefe 
und zugleich mache auch die Bildung des Mesoderms weitere Fort- 
schritte. — Von besonderer Wichtigkeit waren dann die Arbeiten 
Hatscheks, die zu jener Zeit in groBer Zahl aufeinander folgten. Im 
Jahre 1880, also schon ein Jahr nach meiner Arbeit iiber Planorbis- 
entwicklung, erschien seine Arbeit iiber die ,,Entwicklungsgeschichte 
von Teredo, in der er zeigte, daB die bilaterale Symmetrie des 
Keimes schon in den friihesten Stadien nachweisbar ist, und dab, 
wie bei Unio, schon in der Blastula die Mesomeren und Entomeren 
von den Ektomeren gesondert sind. Wie bei Unio entwickelt sich 
das Mesoderm aus zwei symmetrisch gelegenen Zellen, deren Ver- 
wandtschaft mit den Zellen des inneren Blattes eine viel innigere 
als mit jenen des auBeren ist. — Im Jahre 1883 erschien dann seine 
wichtige Arbeit iiber die Entwicklung von Sipunculus nudus, in der 
er zeigte, daB die bilaterale Symmetrie schon am Ende der 
Furchung deutlich ausgesprochen und die Elemente der 
Keimblitter schon zu dieser Zeit voneinander gesondert 
sind. Von den sieben Zellen des Entodermzellenfeldes ist eine, die 
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hinterste, durch besondere GréBe ausgezeichnet; die Medianebene 
schneidet sie gerade in der Mitte. Wahrend der Abflachung und Ein- 
stiilpung des Entodermzellenfeldes, also erst wahrend der Gastru- 
lation, teilt sich diese Zelle in zwei gleiche, symmetrisch rechts und 
links von der Medianebene gelegene Halften, welche die*beiden Ur- 
zellen des Mesoderms vorstellen. Ihre Stammzelle ist also geradeso 
wie die Zellen des Entoderms schon in der Blastula differenziert. — 
Zwei Jahre spiter (1885) erschienen dann die wichtigen Unter- 
suchungen tuber die ,,Entwicklung der Trochophora von Eupomatus 
uncinatus (Serpula uncinata); hier sind schon im Stadium von 
I6 Zellen Ektoderm und primiares Entoderm (d.h. Ento- 
derm + Mesoderm) gesondert. Spater, nachdem sich die Zellen 
durch Teilung weiter vermehrt haben, sondern sich vom primaren 
Entoderm zwei durch ihre GréBe und Form kenntliche Zellen, welche 
die ,,Urzellen des Mesoderms™ bilden. Diese sind also schon im Sta- 
cium der Blastula vorhanden und haben wieder die typische Lage 
am Hinterrand des Entodermzellenfeldes. Sie riicken selbstandig in die 
Tiefe und liefern die beiden Mesodermstreifen, an deren Hinterrand 
sie als ,,Polzellen’* (Teloblasten) noch lange erkennbar bleiben. — 
Ein Jahr vorher (1884) war die wichtige Mitteilung van Benedens 
und Julins iiber ,,Die Furchung der Ascidien in ihrer Beziehung zur 
Organisation der Larve erschienen, und drei Jahre spater erschien 
die groBe Monographie van Benedens ,,Uber die Morphologie der 
Tunicaten’. Diese beiden Arbeiten wurden bereits friiher eingehend 
besprochen und ihre Bedeutung gewiirdigt. Hier soll nur nochmals 
betont werden, daB van Benedens Arbeit die erste war, in der eine 
streng bilateral-symmetrische Furchung von Anfang an 
Zelle fiir Zelle bis zur Sonderung der Keimblitteranlagen 
und der Chorda verfolgt wurde. In ihr wurde gezeigt, daB bei 
streng eudipleurer Furchung die erste Furchungsebene der Median- 
ebene des kiinftigen Tieres entspricht'). leh dagegen hatte fiinf Jahre 
friiher gezeigt, daB bei einer Furchung, wie sie die Gastropoden 
(Planorbis) zeigen, einer Furchung, welche jetzt als Spiralfurchung 
bezeichnet wird, die erste Furchungsebene schief zur kiinftigen Median- 
ebene steht, und daB dementsprechend die beiden ersten Furchungs- 
zellen, die bei der bilateral-symmetrischen Furchung der Ascidien ein- 
ander gleichwertig sind, verschiedene Wertigkeit besitzen, indem nur 


1) Wenigstens gilt dies fiir die Ascidien; tiber andere Arten eudi- 
pleurer oder bilateraler Furchung vgl. u. 
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die eine von ihnen Mesodermpartikelchen, wie ich mich damals aus- 
driickte, oder Mesoplasma, wie man heute sagen wiirde, enthalt, 
die andere nicht. Aus dem Gesagten geht aber zugleich hervor, 
daB die Arbeit van Benedens damals bereits durch andere Arbeiten 
ber wirbellose Bilaterien, vor allem durch die Arbeiten Grobbens 
und Hatscheks vorbereitet war. Endlich erwahne ich aus jener Zeit 
noch die Arbeit Pattens iiber die Entwicklung von Patella (1885). 
Aus ihr ging hervor, da® die Furchung und Keimblatterbildung 
hier in wesentlich derselben Weise verlauft, wie ich dies einige Jahre 
vorher fiir Planorbis beschrieben hatte. Patten bemerkt, daB& der 
Embryo zuerst radiir-symmetrisch sei, daB aber dieser Zustand 


nicht lange andauere, da zwei durch ihre GréBe ausgezeichnete 
Zellen, die er als Endo-mesoderm cells bezeichnet, die urspriingliche 
radiére Symmetrie stéren und den Embryo zu einem bilateral-sym- 


metrischen Organismus machen. Diese zwei Zellen liegen namlich 
rechts und links von der kiinftigen Medianebene des Embryo und 
liefern einerseits eine kleine Entodermzelle, andererseits eine groBe 
Mesodermzelle (primitive mesoderm cell), also entsprechend meinen 
Urzellen des Mesoderms; aus jeder Urzelle bilde sich dann ein Meso- 
dermstreifen. 

Alle diese Beobachtungen lagen bereits vor, als van Beneden im 
Jahre 1858 in Wiirzburg seine Tafeln zur Gastrulation der Sauge- 
tiere erlduterte und ich iiber die Bildung und Differenzierung des 
Mesoderms sprach und dabei die Theorie der Gastrulation der Am- 
nioten zur Sprache brachte. Sie wurden aber von Hubreeht 
und Keibel nicht beachtet, sonst hatten sie die Gastrulation 
nicht als einen DifferenzierungsprozeB bezeichnen kénnen. Man 
konnte also schon vor 26 Jahren mit Sicherheit sagen, dab, wenigstens 
in den angefiihrten Fallen, die Differenzierung der Zellen des Keimes 
zu Ento- und Ektomeren und meistens auch zu Mesomeren der 
Gastrulation vorausgeht, und daB diese erst einsetzt, wenn jene 
vollendet ist, daB also, wie ich schon vor 35 Jahren sagte, die Gastru- 
lation nur dazu diene, bestimmte, bereits gebildete oder zur Diffe- 
renzierung gelangte Organanlagen — ich hatte damals ,,Keim- 
blatter“ gesagt, was, wie ich zeigen werde, nicht fiir alle Falle pabt — 
an ihre Bestimmungsorte gelangen zu lassen. 

Durch die angefihrten Arbeiten waren der Entwick- 
lungsgeschichte ganz neue Bahnen gewiesen worden, Bah- 
nen, die notwendig zur ,,Cell-lineaget-Forschung fiithren 
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muBten, deren glanzende Ergebnisse uns immer wieder 
aufs neue in Staunen und Bewunderung setzen. — In 
einer Arbeit wie der vorliegenden, die zum gréBten Teil einen histo- 
rischen Charakter hat, ist es wohl am Platze, den Anfangen dieser 
Forschungsrichtung genauer nachzugehen. Bis in die erste Halfte 
der siebziger Jahre wurde der Furchung der Wirbellosen, wenigstens 
soweit ihre Details in Frage kommen, nur wenig Aufmerksamkeit 
geschenkt. Riihmliche Ausnahmen bildeten vor allem die bewun- 
derungswiirdigen Untersuchungen Lovéns iiber die Furchung von 
Modiolaria und Cardium, zweier mariner Lamellibranchier, aus dem 
Jahre 1848 (!)'), sodann die Untersuchungen Kowalewskys an Eu- 
axes aus dem Jahre 1871?) und die im Jahre 1875 erschienenen Ar- 
beiten Fols iiber die Entwicklung der Pteropoden und Heteropoden. 
Aber das waren nur Ausnahmen, und die Zahl der genau untersuchten 
Falle war noch zu gering, um allgemeine Schliisse daraus ziehen 
zu kénnen. Nun hatte ich im Jahre 1874 in Jena die Furchung von 
Limnaea, Planorbis und anderen SiSwasserpulmonaten untersucht 
und im Frihjahr 1875 an der eben errichteten zoologischen Station 
in Triest die Furchung von Doto, Tergipes und Aeolis, drei Nudi- 
branchiern, sowie von Acera bullata, einem tectibranchen Opistho- 
branchier, studiert. Spater hatte ich noch Gelegenheit, die Furchung 
eines Sii®wasserprosobranchiers, der mit der bekannten Paludina 
vivipara verwandten Bithynia tentaculata, genauer kennen zu lernen. 
So verschieden nun der éuBere Habitus dieser Schnecken war — man 
vergleiche nur eine Limnaea mit einer Doto —, so zeigten sie doch 
alle in ihrer Furchung eine prinzipielle (bereinstimmung. Nament- 
lich war mir die Art der Entstehung und die gleiche GréBe der vier 


1) Die Arbeit S. Lovéns war urspriinglich im Jahre 1848 in den ,,Ab- 
handlungen der Kgl. Schwedischen Akademie der Wissenschaften“ er- 
schienen und dann im Jahre 1879 in deutscher Ubersetzung unter dem 
Titel ,,Beitrage zur Kenntnis der Entwicklung der Mollusca Acephala 
Lamellibranchiata’ wieder herausgegeben worden. Ich erwahne nur, dab 
Lovén schon damals nicht bloB die ersten Stadien der Furchung, sondern 
auch die Bildung des ersten Ektomerenquartetts von Modiolaria durch- 
aus richtig beobachtete und zeichnete. 

*) Kowalewsky, Embryologische Studien an Wiirmern und Arthro- 
poden, Mém. Acad. Pétersbourg VII, sér. T. XVI. 1871. Kowalewsky 
hat bei Euaxes nicht bloB die ersten Teilungen, sondern auch das Acht- 
zellenstadium mit dem typisch gelagerten ersten Ektomerenquartett ge- 
nau beobachtet. Auch spatere Furchungsstadien finden sich abgebildet. 
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Zellen des heute so genannten ersten Ektomerenquartettes aufge- 
fallen und nicht minder auch die Entstehung und Lage der Zellen 
des zweiten Quartettes. Trotz dieser Ubereinstimmung im allge- 
meinen zeigten aber die Nudibranchier wieder gewisse Eigentiim- 
lichkeiten, durch die sie sich von den Tectibranchiern, und diese 
wieder Eigentiimlichkeiten, durch die sie sich von den Proso- 
branchiern unterschieden usw. Diese Verschiedenheit der Fur- 
chung im einzelnen bei prinzipieller Cbhereinstimmung im ganzen 
machte damals auf mich einen iiberaus tiefen Eindruck. Dieser wurde 
noch verstarkt, als ich im Sommer 1875 in Jena bei der Untersuchung 
der Furchung der Malermuschel (Unio pictorum) Eigentiimlich- 
keiten fand, die sich schwer mit denen der Gastropodenfurchung in 
Einklang bringen lieBen. Vor allem fiel mir auf, daB die zwei ersten 
Furchungszellen von Unio sehr verschieden groB waren, wahrend 
sie bei den von mir untersuchten Gastropoden gleiche GréBe 
hatten, und weiter konnte ich keine Furchungszellen finden, die ich 
mit den vier Zellen des heute so genannten ersten Ektomerenquar- 
tettes hatte vergleichen kénnen; die Zellen dieses Quartettes ent- 
stehen namlich bei den Muscheln nicht gleichzeitig, wie bei den von 
mir untersuchten Schnecken, und iiberdies sind die aus der Teilung 
der ersten vier Blastomeren hervorgehenden Mikromeren, die eben 
das erste Ektomerenquartett bilden, nicht durchwegs und immer 
von gleicher GréBe. DaB in der Tat trotz dieser Unterschiede zwischen 
der Furchung der Muscheln und Schnecken eine prinzipielle Uber- 
einstimmung herrscht, hat erst sehr viel spater Frank Lillie erkannt. 

Die erwihnten Beobachtungen nun hatten mich damals (1876) 
zu einer Hypothese gefiihrt, die ich in folgenden Worten zum Aus- 
drucke brachte: ,,Es scheint nach allen bisherigen Beobachtungen 
nicht unwahrscheinlich zu sein, daB jede mehr oder weniger 
scharf umschriebene Tiergruppe ein gemeinsames, fiir 


alle Glieder dieser Gruppe giltiges Furchungsschema 
besitze, und daB es daher durchaus nicht undenkbar sei, daB man 
kiinftig einmal aus der gréBeren oder geringeren Ubereinstimmung 
im Furchungsprozesse auf eine engere oder weitere Verwandtschaft 


zweier oder mehrerer Tierformen wird schlieBen kénnen.“ Die 
38 Jahre, die seitdem verflossen sind, haben diese Erwartungen 
vollauf gerechtfertigt. — Aber die Stunde flieht, und die jungen 
Forscher, die sich heute mit ahnlichen entwicklungsgeschichtlichen 
Untersuchungen beschaftigen, finden keine Zeit mehr, sich um die 
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Geschichte ihrer Wissenschaft zu kiimmern. Es scheint fast, als 
kénnten sie es nicht begreifen, daB es auch vor ihnen Leute gab, 
die, wenn sie etwas beobachteten, auch etwas dabei dachten. So 
hat denn auch Treadwell, ein junger amerikanischer Forscher, in 
seiner verdienstvollen ,,Cytogeny of Podarke obscura“ (Journ. of 
Morph. Vol. 17, 1901), einem polychaeten Anneliden, die Ansicht 
ausgesprochen, ich hatte die Bedeutung dieser Ubereinstimmung 
in den Furchungsarten verschiedener Tiergruppen nur erraten, 
und meine Hypothese sei viel eher ein gliicklicher Einfail, ais 
ein auf Tatsachen gegriindeter logischer SchluB gewesen. Seine 
Worte lauten: ,,This hypothesis must be considered as a more or less 
fortunate guess than as following logically from his results’ (S. 456). 
Er stiitzte sich dabei darauf, daB mir Lillie einige Ungenauigkeiten 
in der Darstellung des Furchungsverlaufes von Unio nachgewiesen 
hatte, Ungenauigkeiten, die aber an den obenerwahnten Tatsachen 
— vor allem in Beziehung auf die Gastropoden —, die auch heute 
volle Giiltigkeit haben, nicht das allergeringste andern. Treadwell 
hat auch vergessen zu bedenken, daB zwischen meiner und Lillies 
Arbeit fast 20 Jahre liegen, und da®B um die Mitte der siebziger Jahre 
Fragen wie die vorliegende noch durchaus neu und ungewohnt waren. 
In den 20, die zwischen mir und Lillie, und den 25 Jahren, die zwischen 
mir und Treadwell liegen, hatte aber die Entwicklungsgeschichte 
der wirbellosen Tiere ganz enorme und zu jener Zeit noch kaum ge- 
ahnte Fortschritte gemacht. — Ebenso ungerecht beurteilt Tread- 
well meine Ansichten iiber die Ursachen der verschiedenen Grobe 
der Blastomeren. Er zitiert meine Beobachtungen iiber die Fur- 
chung der Gastropoden und sagt dann, nach meiner Ansicht sei die 
primare Ursache der verschiedenen GréBe der Blastomeren in der 
Ansammlung von Nahrungsdotter in einer Furchungszelle oder einer 
Gruppe von solchen zu suchen. Dabei vergibt er aber zu erwahnen, 
daB ich ausdriicklich drei Faktoren genannt habe, vor welchen 
die GréBe der Blastomeren abhangt. Meine Worte (Planorbisent- 
wicklung 1879) lauten: ,,Wir sehen also, daB die GréBe der Furchungs- 
kugeln in erster Linie von der Menge und in zweiter von der Ver- 
teilung des Nahrungsdotters abhangig ist. Ein dritter Faktor, 
der dieselbe beeinfluBt, liegt allem Anschein nach in der 
verschiedenen morphologischen und physitologischen Be- 
deutung der einzelnen Zellen. Der Satz, der hier gesperrt 
gedruckt ist, und auf den ich groBen Nachdruck lege, scheint Tread- 
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well ganz entgangen zu sein. Auch hier haben die folgenden Jahr- 
zehnte gezeigt, daB meine Ansichten vollkommen berechtigt waren; 
oder will Treadwell auch da wieder behaupten, ich hatte den wahren 
Sachverhalt nur erraten? 

Der Hinweis auf die Wichtigkeit und Bedeutung der 
Furchung war die erste Bedingung fiir die Méglichkeit 
des Zustandekommens einer systematischen und ziel- 
bewubten Cell-lineage- Forschung. Der zweite Schritt, der 
zu dieser Forschungsrichtung fiihrte, war die Erkenntnis, daB das 
Wesen der Furchung nicht, wie man friiher meinte, lediglich in der 


Zerkleinerung des im Ei angesammelten Bildungsmaterials zu suchen 


sei, also nicht lediglich in der gleichmaBigen Verteilung dieses Mate- 
rials auf eine gréBere oder geringere Zahl gleichwertiger Bausteine, 
deren Bedeutung erst durch die Art ihrer Verwendung bestimmt 
werde, also eine Funktiom ihrer Lage sei'), sondern daB dieses 


1) Zu dieser Ansicht neigt offenbar Heider noch jetzt. Auf 8. 192 
des Lehrbuchs der vergleichenden Entwicklungsgeschichte der wirbel- 
losen Tiere, Allgem. Teil, 3. Lfg., 1909, spricht er zunachst die Ansicht 
aus, dafB die Falle von determinativer Entwicklung jedenfalls durch 
precocious segregation’, durch vorzeitige Sonderung der Anlagen, ent- 
standen zu denken sind. Es handele sich um méglichste Abkiirzung der 
Ontogenese. ,,Wir werden die Falle von nicht determinativer Entwick- 
lung als diejenigen betrachten diirfen, welche das urspriingliche Ver- 
halten bewahrt haben.** Ich stimme mit dieser Auffassung nicht iiberein, 
werde aber erst spater auf diesen Gegenstand eingehen. Sodann fahrt 
Heider fort: ,,Zwei Vorgange sind es, welche die Keimblatterbildung der 
nicht determinativen Formen charakterisieren: 1. Die Sonderung der 
Anlagen und 2. ihre Verlagerung an die ihnen zukommende Stelle im 
ganzen. Beide Prozesse gehen hier so sehr Hand in Hand, daB uns viel- 
fach eine bestimmte Anlage als abgegrenztes Keimesgebiet erst kennt- 
lich wird, nachdem ihre Verlagerung erfolgt ist. Erst spater setzen Pro- 
zesse der morphologischen resp. histologischen Differenzierung der die 
Anlage zusammensetzenden Zellen ein. Man méchte fast schlieBen, 
daB die Vorgange histologischer Sonderung erst durch die 
eingetretene Verlagerung ausgelést werden.” (Von mir gesperrt.) 
DaB diese Auffassung unrichtig und unhaltbar ist, beweist u. a. die Tat- 
sache, da8 beim Amphioxus, der sehr oft als Beispiel nicht determinierter 
Entwicklung angefihrt wird, nach McBride und Cerfontaine Chorda- und 
Mesodermanlage oder vielmehr die Zellen, die sich zur Chorda und zum 
Mesoderm entwickeln, schon bevor sie an ihre definitive Stelle gelangt sind, 
durch ihr Protoplasma, namentlich durch ihren Kérnchenreichtum gekenn- 
zeichnet und von den eigentlichen Entodermzellen zu unterscheiden sind. 
Amphioxus erinnert dadurch an Cynthia, wo nach Conklin diese Unter- 
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Wesen in der Bildung morphologisch und funktionell 
verschiedenwertiger, selbsttaitiger, aber aufeinander an- 
gewiesener Teilstiicke, verschiedenwertiger Energiden, 
erblickt werden muB, die sich nach der Art ihrer Funktionen 
zu mehr oder weniger einheitlichen Organanlagen oder Komplexen 
zusammenordnen. Mit dieser Erkenntnis trat der Nachweis 
der Bildung von Keimblittern mehr und mehr in den 
Hintergrund, wahrend in demselben MaBe der Nachweis der 
Differenzierung und Sonderung bestimmter Organanlagen an 
Bedeutung gewann; es handelte sich fortan in erster Linie nicht mehr 
um den Nachweis, ob gewisse Organanlagen oder Anlagen gréBerer 
Organkomplexe in Form mehr oder weniger flachenhaft ausgebrei- 
teter Zellaggregate oder Membranen, eben der Keimblatter, in die 
Erscheinung treten; vielmehr erschien nunmehr die Form dieser 
Anlagen oder Anlagenkomplexe von mehr sekundarer, untergeord- 
neter Bedeutung. Je mehr sich diese Uberzeugung Bahn brach, 
um so mehr wuchsen die Zweifel an der fundamentalen Bedeutung 
der Keimblattertheorie. Es ist bezeichnend, daB diese Zweifel nicht 
von jenen Forschern ausgingen, die sich ausschlieBlich mit der Unter- 
suchung der Entwicklung der Wirbeltiere und vor allem der Am- 
nioten beschaftigten — also nicht von den ,,reinen Wirbeltierzoo- 
logen’; von dieser Seite wurde kein Widerspruch gegen die alte, lieb- 
gewonnene Lehre laut. Die Zweifel gingen vielmehr von zoologischer 
Seite aus, also von der Seite derjenigen Forscher, deren Unter- 
suchungen ganz oder fast ganz die Entwicklung der Wirbellosen 
zum Gegenstand hatten. Namentlich in den neunziger Jahren wurde 
die Frage nach der Berechtigung der Keimblattertheorie von dieser 
Seite lebhaft erértert; ich nenne nur, ohne auf Vollstandigkeit An- 
spruch zu machen, die Namen Hatschek (1893), Braem (1895), 
K. Heider (1897), Eisig (1898) und Meisenheimer (1899 und 1900). 


schiede noch viel scharfer hervortreten; die Angaben Conklins wurden 
in neuester Zeit durch die orgfaltigen Untersuchungen Duesbergs aufs 
glanzendste bestatigt. (Verhandlungen der Anatomischen Gesellschaft, 
Greifswald 1913.) Ubrigens sehen ja auch die Entodermzellen einer Frosch- 
blastula anders aus als die Ektodermzellen usw. Nicht gleichzeitig, 
wie Heider meint, sondern schon vor der Anlagenverlagerung 
gehen ,,wichtige qualitative Veranderungen an den letzteren 
(darunter dirften wohl die Anlagen zu verstehen sein) vor sich.“ Dab 
die qualitativen Veranderungen auch nach der Verlagerung noch weiter 
fortschreiten, ist klar. 
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Zu einer Einigung hat die Diskussion aber nicht gefiihrt. Wahrend 
Heider auch jetzt noch (vgl. sein Lehrbuch 1909) an der Keimblatter- 
theorie festhalt'), ist Meisenheimer durch seine Arbeiten iiber Limax 
(1896) und Dreissensia (1899 und 1900) zu der Cberzeugung gekommen, 
daB die Keimblattertheorie fallen zu lassen sei. Er spricht von den 
Keimblattern der Mollusken nur mehr, indem er das Wort zwischen 
GansefiiBchen setzt, und sagt, man habe an die Stelle der Keim- 
blatter eine Reihe von Organanlagen oder von _ ,,Primitivanlagen™ 
zu setzen. Ganz besonders aber méchte ich betonen, daB auch 
Conklin in seiner groBen Monographie iiber die Organisation und 
,,Cell-lineage™* des Ascidieneies aus dem Jahre 1905 sehr viel gréBeren 
Nachdruck auf den Nachweis der Differenzierung der Organanlagen 
des Embryos als auf den der Bildung von Keimblattern legt. 

Mit der Erkenntnis der Wichtigkeit des Nachweises der Bildung 
bestimmter Organanlagen und ihrer Zuriickfiihrung auf be- 
stimmte Furehungszellen (Urzellen) ging das_ Bestreben 
parallel, im Ei und den Furchungszellen bestimmte zur Bildung dieser 
Organanlagen notwendige Substanzen nachzuweisen. Diese Sub- 
stanzen hat man bekanntlich als ,,organbildende (organforming 


‘ 


substances) bezeichnet. Ich habe dariiber und iiber ihre Bedeutung 
und Umbildung in meiner Abhandlung ,,Uber organbildende Sub- 


stanzen und ihre Bedeutung fiir die Vererbung (1906) ausfiihrlich 
gesprochen und setze im folgenden die Kenntnis dieser Abhandlung 
voraus. 

So hat also unsere Wissenschaft in den letzten Dezennien ganz 
neue Bahnen eingeschlagen. Wahrend man es friiher als eine ihrer 
Hauptaufgaben betrachtete, die genetischen Beziehungen der Or- 
gane zu den Keimblattern, also zu bestimmten Zellschichten des em- 
bryonalen Kérpers, festzustellen, haben die neueren Ergebnisse diese 
Schichten als Formationen von mehr nebensachlicher Be- 


') Fir Heider ist ,,ein Keimblatt irgend ein abgegrenztes Zellaggregat, 
welches bei normaler Eientwicklung einer bestimmten Kérperschicht den 
Ursprung gibt’: (Lehrbuch, Allgem. Teil, 3. Lfg., 8.173). ,,Die Keim- 
blatter sind ... demnach nichts weiter als Anlagen bestimmter Kérper- 
schichten bei normaler Entwicklung aus dem Ei‘ (8. 177). Heider nennt 
also ein Keimblatt nicht ein Blatt oder eine Schicht des embryonalen 
Kérpers, sondern nur die ,,Anlage** eines solchen Blattes. Bei einer solchen 
Definition kann er natirlich leicht Anhanger der ,,Keimblattertheorie™ 
bleiben; er tut nur der Sprache und dem Begriffe des Wortes .,Blatt™ 
Gewalt an. 
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deutung erkennen lassen. Nicht die Ableitung der Organe oder 
Organanlagen von Keimblattern, sondern ihre Zuriickfihrung 
auf bestimmte Furehungszellen (Urzellen) haben wir an- 
zustreben; aber auch damit haben wir uns nicht zu begniigen; 
wir miissen trachten, die in den Furchungszellen enthaltenen und 
zur Bildung jener Organanlagen erforderlichen Substanzen auf be- 
stimmte und bestimmt lokalisierte Teile des Eiplasmas zuriick- 
zufiihren. Darin erblicken wir eine der Hauptaufgaben der Entwick- 
lungsgeschichte unserer Tage. Aufgabe einer ferneren Zukunft wird 
es dann sein, die Art und Wechselwirkung der Substanzen einer 
Zelle im allgemeinen und des Eies und seiner Abkémmlinge im be- 
sonderen zu untersuchen. 

Eigentlich hatten schon die Beobachtungen Kowalewskys iiber 
die Entwicklung des Mesoderms des Regenwurmes (1871) und spater 
meine eignen Beobachtungen iiber die Bildung desselben Keimblattes 
bei der Malermuschel (1876) Zweifel an der allgemeinen Giiltigkeit 
der Keimblattertheorie, wenigstens mit Riicksicht auf das sogenannte 
mittlere Keimblatt, erwecken sollen. Denn eine Anlage eines Organs 
oder Organkomplexes oder, um mit Haeckel zu reden, eines Primitiv- 
organs, die nur aus zwei. Zellen von mehr oder weniger rundlicher 
Form besteht, kann man doch, ohne der Sprache Gewalt anzutun, 
nicht als ein ,,Blatt’ bezeichnen. Und als ich dann spater bei Plan- 
orbis ein Stadium fand, in welehem das Entoderm nur aus vier und 
das Mesoderm gar nur aus einer einzigen Zelle bestand, hatte ich, wie 
mir heute scheint, konsequenterweise die Keimblattertheorie, so- 
weit die Mollusken in Frage kamen, fallen lassen miissen. 
Denn auch vier Zellen bilden noch kein Blatt, zumal wenn 
sie nicht platt, sondern mehr oder weniger kugelig sind. Aber ich 
und wohl wir alle, die wir damals an der Arbeit saBen, waren von 
der Bedeutung dieser Theorie so durchdrungen, dab wir glaubten, 
ohne sie zu keinem wissenschaftlichen Verstandnis der Entwicklung 
gelangen zu kénnen'), und als dann bald darauf Grobben bei Moina 
Blastulae fand, indenendas Entoderm gar nur durch eine oder 
zwei Zellen reprisentiert war, und in denen sich auBerdem noch 
eine Genitalanlage fand, die in den jiingsten Stadien auch nur aus 


1) In rein historischem Sinne hat E. B. Wilson zweifellos recht, wenn 
er in seiner Arbeit iber die Cell-lineage von Nereis aus dem Jahre 1892 
sagt: The germ-theory forms, in fact, the foundation on which the entire 
science of comparative embryology is built (S. 363). 
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einer einzigen Zelle bestand, da hatte man sich sagen miissen: Wenn 
jene eine Zelle (Entomere) als ein Keimblatt bezeichnet werden 
darf, muB auch die Genitalzelle diesen Namen erhalten, und man 
muB also auBer den beiden sogenannten primaren Keimblattern in 
diesem Falle noch ein Genitalblatt') unterscheiden. Man ware also 
zu der Ansicht gefiihrt worden, daB die Zahl und Art und Be- 
deutung der Keimblaitter bei den verschiedenen Tieren 
eine sehr verschiedene sein kénne. Kurz man hatte, wenn 
man konsequent gewesen ware, aus einem Widerspruch in den anderen 
fallen miissen. Wir waren aber inkonsequent und merkten nicht 
die unhaltbare Lage, in die wir durch das Festhalten an der Keim- 
blattertheorie gefiihrt worden waren. Heute wissen wir, da’ ge- 
wisse Organanlagen oder Anlagenkomplexe nur unter 
ganz bestimmten Bedingungen die Form von Blattern an- 
nehmen, da®B aber diese*Form etwas mehr Nebensachliches 
ist. So wissen wir, daB vor allem eine michtige Ansammlung 
von Nahrungsdotter die Organanlagen zwingen kann, 
sich flachenhaft in Form von Blattern auszubreiten. Be- 
kanntlich ist dies ganz besonders bei den Wirbeltieren mit diseoi- 
daler Furchung der Fall. Nun galt die Entwicklung des Hiihnchens 
lange Zeit geradezu als Paradigma der Wirbeltierentwicklung iiber- 
haupt. Am Hiihnehen hatte schon C. Fr. Wolff seine beriihmten 
Untersuchungen iiber die Bildung des Darmkanals angestellt, die 
ihn auf den Gedanken fiihrten, daB, ahnlich wie bei den Pflanzen, 
auch bei den Tieren der Kérper aus blattférmigen Organanlagen den 


Ursprung nehme. Dieser Gedanke wurde dann von Pander und v. Baer 


zur Keimblattertheorie erweitert und von den spateren Forschern 
(Reichert, Remak, Kolliker, His und vielen anderen) mit mehr oder 
weniger Gliick und Geschick weiter ausgebaut. So hat also die Keim- 
blattertheorie in der Tat von einem speziellen Fall, der noch dazu 
durchaus nicht den Vorzug der Einfachheit hat, den Ausgang ge- 
nommen. Die spateren Untersuchungen haben dann gezeigt, daB 

1) Heider (I. c. S. 181) sagt, die Gruppe der Genitalzellen nehme eine 
besondere Stellung ein, und sie seien ,,keinem der drei Keimblatter zuzu- 
rechnen*. Sie seien aber haufig einem der Keimblatter ,,beigemischt, 
ohne ihm wirklich anzugehéren**. Wenn man den Genitalzellen eine be- 
sondere Stellung einraumt, muB man das gleiche mit der Chordaanlage 
einer Cynthia oder mit den Trochoblasten einer Molluskenblastula tun. 
Kurz, wir werden auch hier wieder dazu gefihrt, nicht Keimblatter, 
sondern Anlagen oder Anlagenkomplexe oder Urzellen zu unterscheiden. 

18* 
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ein machtiger Nahrungsdotter keineswegs der einzige Fak- 
tor .ist, der eine Organanlage veranlassen kann, sich flachenhaft 
auszubreiten. Ein zweiter, vielleicht nicht minder wichtiger Fak- 
tor ist in der Grébe, Zahl und Form der Zellen einer Organ- 
anlage zu suchen, Ist die Zahl der Zellen gering und ihre Form 
mehr oder weniger kugelig, so kann von einem Keimblatt nicht 
wohl gesprochen werden. Ein Mesoderm, das nur aus zwei Zellen 
besteht, wie solche als ,,Urzellen des.Mesoderms” so ungemein haufig 
bei den wirbellosen Bilaterien vorkommen, kann nicht gut als ein 
Blatt bezeichnet werden, und wenn spater jede Urzelle einen Meso- 
dermstreifen liefert, an dessen Hinterende sie als Teloblast oder 
Polzelle lange Zeit erhalten bleibt, so bilden die beiden Streifen zu- 
sammen auch noch kein Blatt im strengen Sinne des Wortes. Und 
aihnliches gilt vom Entoderm, wenngleich dieses viel haufiger als 
das Mesoderm die Form eines Blattes anzunehmen pflegt. Solange 
aber die Anlage des Mitteldarmes eines Embryo nur aus zwei, drei 
oder vier Zellen besteht, wird man kaum von einem Blatte sprechen 
diirfen; wohl aber ist dies vielleicht schon erlaubt, wenn die An- 
lage aus zwanzig oder mehr Zellen besteht, die epithelartig neben- 
einander liegen. So haben also auch die Zahl und die Form der 
Zellen einen EinfluB auf die Form der Organanlagen oder 
Anlagenkomplexe. Im allgemeinen kann man sagen, daB wohl 
nur die Anlage der 4uBeren Haut des Embryo, also das Ektoderm, 
stets die Form einer Zellschicht oder eines Blattes besitzt; viel 
seltener ist dies schon bei der Anlage des Epithels des Mitteldarmes 
und seiner Derivate, beim Entoderm, der Fall; und am seltensten 
und nur unter ganz bestimmten, keineswegs haufigen Bedingungen 
bei dem Anlagenkomplex, den man unter dem Namen des Meso- 
der mszusammenfaBt. (Streng genommen wiirden auch die grie- 
chischen Namen Ektoderm, Entoderm und Mesoderm, da sie be- 
kanntlich vom Worte déoua, Haut, abzuleiten sind, wegfallen miissen ; 
indessen will ich mich nicht allzu tief in etymologische Erérterungen 
einlassen. ) 

Ich méchte aber nicht miBverstanden werden: ich will mit dem 
Gesagten keineswegs der Meinung Ausdruck geben, dab 
mannunmehr den Ausdruck Keimblatt ganz fallen lassen 
miisse. Im Gegenteitl, dieser Ausdruck kann fiir bestimmte Falle, 


vor allem fir die ersten Organanlagen oder Anlagenkomplexe der 


Wirbeltiere, sehr wohl beibehalten werden, ja er ist fir diese 
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recht bezeichnend. Man darf nur nie vergessen, daB die Keim- 
blatter lediglich Organanlagen von bestimmter Form sind. Der 
weitere Begriff ist der der Organanlagen; der engere der 
der Keimblatter. 

Von diesen Gesichtspunkten aus miissen die Beobachtungen der 
letzten zwei Dezennien beurteilt werden; man wird finden, daB bei 
determinierter Entwicklung so gut wie nie Formationen gebildet 
werden, die den Namen von Keimblattern im strengen und urspriing- 
lichen Sinne des Wortes verdienen. Ich will im folgenden eine ganz 
summarische Ubersicht iiber die ersten Entwicklungsvorgange bis 
zur Sonderung der Organanlagen in der Blastula oder in 
einem Entwicklungsstadium, das dem der Blastula entspricht, geben. 
Dabei beginne ich mit den Arbeiten iiber die Entwicklung der Mollus- 
ken, und zwar deshalb, weil, wie ich wohl sagen darf, meine Arbeit 
iiber die Entwicklung der Tellerschnecke (Planorbis) den ersten An- 
stoB zur Cell-lineage-Forschung gegeben hat!). Zunachst erschienen 
in den Jahren 1891 und 1892 zwei vorlaufige Mitteilungen Conklins 


1) Es ist nicht richtig, wenn K. Heider sagt, das die Arbeit Bloch- 
manns iiber die Furchung von Neritina als Vorlaufer dieser Richtung 
in dem Sinne anzusehen sei, als ware sie es in erster Linie gewesen, wo- 
durch die Cell-lineage-Forschung eingeleitet worden sei (1. c. S. 92), oder 
wenn er, damit im Widerspruch, ein anderes Mal (S. 326) schreibt, die 
Arbeiten Grobbens tiber Moina und Cetochilus seien ,,iiberhaupt die ersten 
unter allen embryologischen Arbeiten gewesen, durch welche wir mit 
einer Entwicklungsweise streng determinativen Charakters bekannt wur- 
den**. Gewib haben diese Arbeiten zu den Vorlaufern der Cell-lineage- 
Forschung gehért! Aber die ersten Arbeiten, welche dazu fihrten, 
waren sie nicht. Die Arbeit Blochmanns iiber Neritina und die nicht 
minder wichtige und wertvolle Arbeit Grobbens iiber Cetochilus sind im 
Jahre 1881 erschienen; da meine Arbeit tiber Planorbis im Jahre 1879 
erschien, so kénnte also nur die im gleichen Jahre erschienene Arbeit 
Grobbens tiber Moina in Betracht kommen. Uber die Art und die Zeit 
der Entstehung beider Arbeiten bin ich nun dadurch genau unterrichtet, 
daB Grobben und ich damals gleichzeitig in Wien arbeiteten: Grobben 
im zoologischen Institute, ich in meiner Wohnung. Wir standen stets 
im freundschaftlichsten Verkehr miteinander und teilten uns unsere 
Beobachtungen gegenseitig mit. Meine Untersuchungen tiber die Fur- 
chung und Keimblatterbildung von Planorbis waren schon im Jahre 1878 
abgeschlossen, und die Arbeit erschien auch etwas friher als diejenige 
Grobbens. Der Nachtrag iiber den ,,pedicle of invagination” aber ist erst 
nach Grobbens Arbeit erschienen; er konnte aber meine SchluBfolgerungen 
nur in untergeordneter Weise vervollstandigen, keineswegs aber Aandern. 
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iiber die Furchung von Crepidula, denen im Jahre 1897 die ausfiihr- 
liche Arbeit folgte. Diese gehért zu dem Besten, was wir auf ent- 
wicklungsgeschichtlichem Gebiete besitzen, und wird stets als Muster 
sorgfaltiger und gewissenhafter Forschung betrachtet werden miissen. 
Inihr wurden auch zuerst die Begriffe der determinierten 
und nicht determinierten Entwicklung in aller Klarheit 
und Scharfe festgelegt. Bald nach den vorlaufigen Mitteilungen 
Conklins aus dem Jahre 1892 ging dann aus dem zoologischen In- 
stitute in Berlin eine vorziigliche Arbeit iiber die Furchung und 
Keimblatterbildung von Umbrella, einem Pleurobranchier, hervor, 
in welcher ihr Autor, Heymons, u. a. die von mir an Planorbis (187%), 
von Blochmann an Neritina (1881) und von Conklin an Crepidula (1891 
und 1892) beobachtete Art der Entwicklung der Urmesodermzellen 
bestatigte, eine Bestaétigung, die zu jener Zeit um so wichtiger war, 
als sich von einigen Seiten lebhafter Widerspruch dagegen erhoben 
hatte. — In den Jahren 1894 und 1895 erschienen sodann zwei Ab- 
handlungen C. A. Kofoids iiber die Entwicklung von Limax und 
gleichfalls im Jahre 1895, aber nach Kofoids zweiter Abhandlung, 
eine Arbeit Joh. Meisenheimers iiber die Furchung und Keimblatter- 
bildung von Limax maximus. Die zweite Arbeit Kofoids war, ab- 
gesehen von der genauen Feststellung des Furchungsverlaufes von 
Limax noch ganz besonders dadurch von Wichtigkeit, daB in ihr 
zuerst eine rationelle Nomenklatur fiir die Abkémmlinge der 
Eizelle eingefiihrt wurde, wodurch die Beschreibung und gegen- 
seitige Verstandigung wesentlich erleichtert wurde!). Im Jahre 1896 
erschien dann die in weiten, namentlich entwicklungsmechanischen 
Kreisen bekannt gewordene kleine, aber wichtige Arbeit H. E. Cramp- 
tons iiber die Entwicklung von Ilyanassa, einem marinen Proso- 
branchier, durch welche zuerst der Nachweis geliefert wurde, dab 
bei den Schnecken, also bei Formen mit exquisit determinierter Ent- 
wicklung, die prospektive Bedeutung der Furchungszellen 
mit der prospektiven Potenz zusammenfallt, mit anderen 
Worten, daB aus einer isolierten Furchungszelle sich nicht mehr ent- 
wickelt, als wenn die Zelle im Eiganzen gelassen wird, also bei un- 
gestérter Entwicklung. — Im gleichen Jahre (1896) erschien eine 
kurze Mitteilung von ©. Ténniges iiber die Entwicklung von Palu- 
dina vivipara, die zwar in erster Linie die Bildung des Mesoderms 


1) Uber die Geschichte der verschiedenen Nomenklatursysteme (Lillie, 


Wilson, Conklin usw.) vgl. man Heider, |. e. 
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und das vielumstrittene Schicksal des Blastoporus dieser Schnecke 
zum Gegenstande hatte, aber auch einige gute Angaben iiber die 
Furchung und erste Differenzierung des Keimes brachte. Die Ar- 
beit ist durch grobe Sachlichkeit und Sorgfalt ausgezeichnet. Im 
Jahre 1897 erschien sodann eine vorlaufige Mitteilung Holmes’ iiber 
die Cell-lineage von Planorbis trivolvis, der drei Jahre spater der 
ausfiihrliche Bericht folgte. Leider blieben diese beiden Publika- 
tionen hinter den ausgezeichneten Arbeiten Conklins iiber Crepi- 
dula und Kofoids iiber Limax, sowie auch hinter den im Jahre 1897 
erschienenen vorlaufigen Mitteilungen Wierzejskis iiber Physa, einem 
mit Planorbis sehr nahe verwandten SiiBwasserpulmonaten, erheb- 
lich zuriick. Dieser Mangel betraf nicht bloB die Abbildungen, son- 
dern auch den Text. Auch ist es sehr wenig erbaulich, einen For- 
scher, dessen Leistungen an Originalitat und Griindlichkeit so ziem- 
lich alles zu wiinschen iibriglassen, sich zum Richter iiber seine 
Vorganger aufwerfen zu sehen. — Mit der Untersuchung der Fur- 
chung und Anlagenbildung von Aplysia limacina beschaftigte sich 
sodann eine Arbeit Carazzis aus dem Jahre 1900, die als vorlaufige 
Mitteilung anzusehen war, und der dann im Jahre 1905 die aus- 
fihrliche Beschreibung folgte. Diese Arbeiten verdienen namentlich 
insofern Beachtung, als sie nach langer Zeit wieder einen tecti- 
branchen Opisthobranchier in den Kreis der Untersuchungen zogen?). 

Mit der Entwicklung der Nudibranchier beschaftigten sich zu 
jener Zeit Viguier und D. Br. Casteel. Jener untersuchte die Furchung 
und Organbildung von Thetys (1898), dieser lieferte eine glanzende 
Arbeit iiber die Cell-lineage und erste Entwicklung von Fiona marina 
(1904). Kurz vor der letztgenannten Arbeit waren zwei vorziigliche 
Abhandlungen Roberts iiber die Entwicklung von Trochus erschie- 
nen. Die zweite derselben, die unter dem Titel ,,Recherches sur le 


développement des Troques’ im Jahre 1902 erschien, stellt eine 


umfangreiche Monographie iiber Schneckenentwicklung dar und 
zeichnet sich nicht bloB durch die Sorgfalt der Beobachtungen, 
sondern namentlich auch durch objektive und nahezu vollstandige 
Zusammenstellung aller bis dahin beschriebenen Faille von Cell- 
lineage bei den Mollusken aus*). Die im Jahre 1904 erschienenen 


') DaB auch ich vor langer Zeit (1875) einige Furchungsstadien von 
Acera bullata untersucht und (1879) abgebildet hatte, ist Carazzi entgangen. 

2) Aus dieser Zusammenstellung kann jeder ersehen, dali meine Plan- 
orbisarbeit aus dem Jahre 1879 den Anfang gemacht hat. 
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Arbeiten E. B. Wilsons iiber das Furchungsmosaik und die Keimes- 
lokalisation von Patella und Dentalium sind namentlich in entwick- 
lungsphysiologischer Hinsicht von der gréBten Bedeutung; sie ge- 
héren zu den besten experimentellen Arbeiten iiber diesen Gegen- 
stand aus den letzten Jahren'). — Nun folgte im Jahre 1906 die 
groBe Arbeit Wierzejskis iiber die Embryologie von Physa fontinalis. 
Hatte er neun Jahre vorher in seiner ersten Arbeit lediglich die 
Entwicklung des Mesoderms ins Auge gefaBt, wobei es ihm gelungen 
war, eine auf Unio beziigliche Angabe Lillies iiber die Entstehung 
eines Teiles des Mesoderms aus dem Ektoderm (larval mesoblast 
Lillies) zu bestatigen, so lieferte er in seiner zweiten gréBeren Arbeit 
eine iiberaus wertvolle Beschreibung der ersten Entwicklung und 
Organdifferenzierung dieses Pulmonaten. Trotzdem die Arbeit einige 
meiner Ansicht nach recht unwahrscheinliche Angaben enthalt (dazu 
gehért vor allem die spate Bildung von Entodermzellen aus dem 
,,primaren“ Mesoderm), méchte ich sie direkt den Arbeiten Conklins 
an die Seite stellen. Sie ist zweifellos eine der besten Arbeiten tiber 
die Entwicklung der Wirbellosen, die wir besitzen. — Endlich will 
ich von den Arbeiten, welche in den letzten zwei Dezennien iiber 
Gastropodenentwicklung erschienen sind, noch ganz besonders die 
schénen Untersuchungen Conklins iiber Fulgur (1907) erwahnen, 
die vor allem deshalb von Interesse sind, weil hier die vier Makro- 
meren durch ungeheure GréBe und einen machtigen Nahrungsdotter 
ausgezeichnet sind, und weil trotzdem die organbildenden Substanzen 
in derselben Weise lokalisiert sind und die Furchung im Prinzip ge- 
nau so ablauft, wie bei den Schnecken mit wenig Nahrungsdotter 
und infolgedesssn verhaltnismaBig kleinen Makromeren. 

Auch die Cell-lineage und Bildung der Organanlagen der A m phi- 
neuren, die bekanntlich friiher allgemein zu den Gastropoden ge- 
stellt wurden, sind in neuerer Zeit Gegenstand genauer Untersuchung 
gewesen. Nachdem schon Kowalewsky im Jahre 1885 einen guten 
Anfang gemacht hatte, folgten im Jahre 1893 die wertvollen Bei- 
triage zur Embryologie von Chiton von M. M. Metcalf und im Jahre 
1899 die ausgezeichnete Arbeit von Harold Heath tiber die Entwick- 
lung von Ischnochiton. Die letztere Arbeit ist abgesehen von den 
hier in Betracht kommenden Fragen auch ganz besonders durch 
die allgemeinen Betrachtungen iiber Zellhomologien, iiber die Aus- 


1) Vgl. dariiber meine Abhandlung tber organhildende Substanzen 
(1906). 
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gangs- oder Stammform der Trochophora!), tiber das Problem der 
Metamerie usw. von Wichtigkeit. 

Auch die Entwicklung der Muscheln wurde nicht vernach- 
lassigt, wenn auch die Zahl der Arbeiten dariiber eine auffallend ge- 
ringe ist. Im Jahre 1893 erschien zunachst die schéne Arbeit Stauf- 
fachers iiber die Ejbildung und Furchung von Cyclas cornea, und 
zwei Jahre spater folgte die grundlegende Arbeit F. R. Lillies iiber 
Unio, nachdem derselben schon zwei Jahre friiher ein vorlaufiger 
Bericht vorausgegangen war. Die beste Arbeit aber iiber Muschel- 
entwicklung scheint mir diejenige Joh. Meisenheimers iiber Dreissensia 
polymorpha aus dem Jahre 1901 zu sein. Meisenheimer war es auch, 
der, wie schon erwahnt, am entschiedensten gegen die festgewurzelte 
Meinung, daB die Keimblattertheorie auf die Wirbellosen angewendet 
werden miisse, Stellung genommen hat. 

Die Resultate dieser zahlreichen Arbeiten stimmen in allen fiir 
unsere Frage nach der Organdifferenzierung wichtigen Punkten voll- 
kommen miteinander iiberein. Was zunachst die Arbeiten iiber die 
Gastropoden betrifft, so hat sich gezeigt, daB bei allen Formen, gleich- 
viel ob die Menge des Nahrungsdotters so groB ist wie bei Fulgur 
(Conklin) oder so klein wie bei Crepidula plana (Conklin) oder ob 
sie die Mitte zwischen diesen Extremen halt wie bei Planorbis (Rabl, 


Holmes), Physa (Wierzejski), Fiona (Casteel), Trochus (Robert) oder 
endlich Crepidula fornicata (Conklin), welch letztgenannte Form 


1) Mit Riicksicht auf das friiher iiber Hubrechts Auffassung der Tro- 
chophora als eines radiar symmetrischen Organismus Gesagte, will ich 
bemerken, daB Heath zu dem Schlusse kommt, ,,that the original ancestral 
form of the trochonhore was a quadriradially symmetrical organism whose 
principal axis corresponds to that of the gastrula, and that the shifting 
of this axis is secondary’ (p. 71). Ich glaube, da® sich Heath hier auf 
falschem Wege befindet. Von der Ur- oder Stammform der Protostomia 
(Grobben), d.h. derjenigen Bilaterien, bei welchen der Urmund zum 
bleibenden Mund wird und die wahrend ibrer Entwicklung eine Trocho- 
phora durchlaufen, wird noch spater die Rede sein. Hier will ich nur 
bemerken, daB sich Heath offenbar durch die ,,radiare Symmetrie™ der 
Furchung tauschen lieB und nicht bedachte, daB diese radiare Symmetrie 
schon lange, bevor das Trochophorastadium erreicht ist, einer bilateralen 
Platz gemacht hat; diese Symmetrie gibt sich zunachst in der bilateral- 
symmetrischen Anordnung der beiden von mir sogenannten Urzellen des 
Mesoderms zu erkennen. Ubrigens ist zu bedenken, da®B Heath von einer 
original ancestral form* der Trochophora spricht, wahrend Hubrecht 
die Trochophora, die tatsachlich existiert, im Auge hat. 
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wieder etwas mehr Dotter besitzt, als etwa Planorbis oder Physa, 
daB also bei alien Gastropoden, ganz unabhangig von der Menge des 
Nahrungsdotters, drei Ektedermquartette gebildet werden, und dab 
stets die Zelle 4d (nach der Nomenklatur Kofoids) zum ,,Mesento- 
blasten oder besser gesagt, zur Stammzelle des Mesoderms 
wird. Diese Zelle 4d entstammt derjenigen Makromere, welche vom 
Vierzellenstadium an hinter der von mir so genannten Querfurche 
(Raubers ,,Brechungsfurche) gelegen ist. Die iibrigen Zellen des 
vierten Quartetts (die ,sekundéren Makromeren nach Conklin), 
sowie die Zellen A—D, welche als ,,primare’ Makromeren den vege- 
tativen Pol umgeben, werden zu Entomeren. So werden also 
schon relativ frihzeitig ektodermale, entodermale und 
mesodermale Elemente streng voneineinander geschie- 
den, und zwar, was fiir uns von Wichtigkeit ist, schon in 
einem Stadium, das der Gastrulation vorausgelht. 

Ahnlich wie bei den Schnecken verlauft die Furchung und Bil- 
dung der Organanlagen (die sogenannte Keimblatterbildung) auch 
bei den Amphineuren, wie die Untersuchungen Metcalfs und Heaths 
gezeigt haben. 

Bei den Muscheln aber zeigt die Furchung eine gewisse Besonder- 
heit, indem die Zelle D des Vierzellenstadiums, also die hinter der 
Querfurche gelegene Blastomere, die iibrigen (A, B und C) an GroBe 
bedeutend iibertrifft, weshalb sie auch von Stauffacher, der, wie er- 
wahnt, im Jahre 1804 die Furchung voi Cyclas untersuchte, gerade- 
zu als Makromere bezeichnet und den iibrigen drei Zellen des Vier- 
zellenstadiums, die er Mikromeren nannte, gegeniibergestellt wurde. 
Gegenwartig gebraucht man indessen die Ausdriicke Makromeren 
und Mikromeren in anderem Sinne. Diese GréBendifferenz zwischen 
der Zelle D und den anderen drei Zellen bleibt bis in spatere Furchungs- 
stadien erhalten, und sie hat seinerzeit, als ich die Entwicklung der 
Malermuschel (Unio pictorum) untersuchte (1876), einen solehen 
Eindruck auf mich gemacht, da®B ich auf Grund derselben die Fur- 
chung der Lamellibranchier derjenigen der Gastropoden gegeniiber- 
stellen zu miissen glaubte. Diese Auffassung hat sich spater durch 
die Untersuchungen Lillies an Unio und Meisenheimers an Dreis- 
sensia als nicht haltbar erwiesen; es hat sich gezeigt, daB die Fur- 
chung der Muscheln nach wesentlich demselben Typus verlauft wie 
die der Gastropoden. Die auffallende GréBe der Zelle D scheint, wie 


zuerst Lillie hervorhob, mit der machtigen Ausbildung und friih- 
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zeitigen Entwicklung der Schalendriise der Lamellibranchier in Be- 
ziehung zu stehen, eine Ansicht, die auch dadurch eine Stiitze er- 
halt, da®B die gleiche Zelle bei solchen Gastropoden, bei welchen die 
Schale klein und rudimentar ist, wie bei Aplysia, klein, bei anderen 
dagegen, bei denen sie, wie bei den thekosomen Pteropoden groB ist, 
ebenso machtig ist wie bei den Lamellibranchiern. — Ein anderer. 
vielleicht noch wichtigerer Unterschied zwischen der Furchung der 
Schnecken und Muscheln besteht darin, daB die Zellen des ersten 
Ektomerenquartettes bei den letzteren nicht gleichzeitig, sondern 
durch gewisse Zeitintervalle voneinander getrennt aus den Makro- 
meren den Ursprung nehmen, ein Umstand, der zum Teil wohl mit 
der verschiedenen GréBe der letzteren und vor allem mit ihrem Plas- 
magehalt zusammenhangen mag. Im ganzen und groBen verlauft 
aber sowohl die Furchung als auch die Bildung der ersten Organ- 
anlagen und Anlagenkomplexe, also die Bildung der sogenannten 
Keimblatter der Muscheln so, wie die der Schnecken!), Uberall 
sind die Organanlagen schon in der Blastula differenziert. 
Ja, man weib, daB nicht bloB die primaéren Organanlagen oder Keinr- 
blatter, sondern innerhalb derselben, namentlich innerhalb des Ek- 
toderms, auch gewisse sekundaére Anlagen bereits wahrend der Fur- 
chung gebildet und von der Umgebung gesondert werden. So bildet 
sich z. B. die Anlage des Velums oder Prototrochs aus ganz 
bestimmten Zellen der Ektodermquartette, aus Zellen, die daher den 


Namen Trochoblasten erhalten haben; ebenso gehen die Scheitel- 


platten oder Cerebralganglien, die schon Fol auf die Zellen in der 


Umgebung des animalen Poles zuriickzufiihren gesucht hatte, aus 
den verbreiterten Seitenarmen und dem ventralen Schenkel des so- 


genannten Kreuzes hervor; ja bei Physa laBt sich, wie Wierzejski 


') Bei manchen Schnecken finden sich kleine, sicherlich unwichtige 
Abweichungen von der allgemeinen Regel. So ist z. B. bei Trochus nach 
Robert die Teilung der Zelle 3 D in merkwirdiger Weise verspatet. Wah- 
rend sie sich bei den meisten Mollusken (fiir Planorbis habe ich dies schon 
im Jahre 1880 gezeigt) friiher teilt als die drei anderen, den vegetativen 
Pol umgebenden Makromeren, teilt sie sich bei Trochus nach ihnen. Aus 
der Teilung gehen der sogenannte Mesentoblast 4d, die Stammzelle des 
primaren Mesoderms, und die primare Makromere 4 D hervor, die, geradeso 
wie bei Planorbis, sehr viel kleiner ist als die Stammzelle des Mesoderms. 
Ein anderer Unterschied betrifft das Verhalten der primaren Trocho- 
blasten; er ist fiir uns von geringerer Wichtigkeit und ich gehe daher auf 
ihn hier nicht ein. 
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iiberzeugend dargetan hat, die spétere Kopfblase auf die Zellen des 
dorsalen Schenkels jenes ektodermalen Kreuzes zuriickfiihren. Von 
ganz besonderer Wichtigkeit aber ist noch die friihzeitige Sonderung 
gewisser Ektodermzellen der Blastula, die spater an der Bildung des 
Mesoderms beteiligt sind. Wie bei den Polycladen (Turbellarien) 
und Anneliden, tragen auch bei den Mollusken, wie zuerst Lillie in 
seiner Arbeit iiber Unio (1895) gezeigt hat, bestimmte Ektoderm- 
quartette zur Bildung des Mesoderms bei. Sie liefern wahrscheinlich 
den gréBeren Teil oder das ganze Mesoderm der Trochophora, 
wahrend das entodermale, aus der Zelle 4d stammende Mesoderm 
das Rumpfmesoderm liefert. Dieses aus dem Ektoderm stammende 
Mesoderm der Trochophora hat verschiedene Namen erhalten. Lillie 
nannte es in seiner Arbeit iiber Unio ,,larval mesoblast (1895), 
Wierzejski in seiner Mitteilung tiber das Mesoderm von Physa ,,se- 
kundares Mesoderm™ (1897) und E. B. Wilson gebrauchte dafiir in 
seiner sehr lesenswerten Schrift iiber Cell-lineage und Ancestral 
Reminiscence (1898) den Namen ,,Ektomesoblast. Damit stimmt 
auch der von den deutschen Autoren jetzt gewohnlich gebrauchte 
Name ,,Ektomesoderm™ iiberein. Wahrscheinlich geht dieses ,,lar- 
vale oder ektodermale Mesoderm spater ganz oder fast ganz zu- 
grunde. Sehr haufig ist es das dritte Ektomerenquartett, und zwar 
die beiden vorderen Quadranten, also Abkémmlinge der nach der 
Nomenklatur Kofoids mit 3a und 3b zu bezeichnenden Furchungs- 
zellen, die dieses Mesoderm liefern; so auch bei Planorbis und Physa. 
Bei Crepidula dagegen entsteht es nach Conklin aus drei Zellen des 
zweiten Quartettes (2a, 2b und 2c). In anderen Fallen leitet es sich 
wieder in etwas anderer Weise ab. Lillie lieB es bei Unio einseitig, 
also asymmetrisch aus der Zelle 2a® hervorgehen. Dagegen ent- 
stehen aber, wie ich nochmals betone und wie ich fiir Planorbis 
schon vor mehr als 34 Jahren gezeigt habe, die beiden Mesoderm- 
streifen aus den zwei ,,Urzellen des Mesoderms”, die am 
Hinterrande des Entodermzellenfeldes gelegen sind und 
durch bilateral-symmetrische Teilung der Zelle 4d ent- 


stehen. 

So sehen wir also, daB bei den genannten Formen nicht bloB 
die primiren Organanlagen (wenn wir als solche die Anlagen 
der d&uBeren Haut des Embryo, des Mitteldarmepithels und jenes 
machtigen Organkomplexes, den wir als Mesoderm bezeichnen, ver- 
stehen), sondern auch zahlreiche sekundire, wie die An- 
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lage des Zentralnervensystems, des Velums, der Musku- 
latur der Trochophora usw. zur Differenzierung ge- 
langen, noch bevor es zur Bildung der Gastrula, also 
zur Verlagerung der Anlage des Mitteldarmepithels ge- 
kommen ist, 

Alles das gewinnt noch an Bedeutung, wenn man bedenkt, da® 
man derselben Tatsache der friihzeitigen Differenzierung bestimmter 
Organanlagen auch bei Polycladen, Nematoden, Rotatorien, 
Nemertinen und polychaeten Anneliden begegnet. Was zu- 
nachst die Polycladen (Turbellarien) betrifft, so hatten schon 
die schénen Untersuchungen A. Langs (1884) keinen Zweifel an der 
Ubereinstimmung ihrer Furchung mit derjenigen der Schnecken auf- 
kommen lassen. In der Tat muB jeder, der die Furchung der Schnek- 


ken kennt, iiber ihre Ahnlichkeit mit der einer Discocoelis tigrina, 


die von Lang genau geschildert und abgebildet wurde, erstaunt sein. 
Auch hier werden durch abwechselnde dexiotrope und laeotrope 
Teilungen drei Ektodermquartette gebildet und im 28-Zellen-Stadium 
kénnen 24 Ektomeren und 4 Entomeren unterschieden werden. Dazu 
ist allerdings zu bemerken, da® von den Ektomeren einige nicht 
ganz rein sind, insofern sie spater noch an der Bildung des Meso- 
derms teilnehmen'); aber auch die Entomeren liefern nicht aus- 
schlieBlich Darmepithel und seine Derivate, sondern die Zelle 31 
laBt, wie die spateren Untersuchungen E. B. Wilsons an Leptoplana 
(1898), namentlich aber die vorziigliche Arbeit Frank M. Surfaces 
iiber Planocera inquilina (1907) gezeigt haben, auch noch genau so 
wie bei den Mollusken und Anneliden das primare Mesoderm her- 
vorgehen. Diese Zelle teilt sich namlich, wie iiberall, in die Zellen 4 D 
und 4d, welch letztere genau so wie bei den anderen genannten 
Formen die Stammzelle des primiren Mesoderms darstellt 
und sich, wie schon Lang — der iibrigens iiber die Entstehung des 
Mesoderms noch anderer Meinung war — wubBte, bilateral-s ym- 
metrisch in die beiden Urzellen des Mesoderms teilt. Nach 
Surface ist das ektogene Mesoderm bei den Polycladen von relativ 
geringer Bedeutung; weitaus die Hauptmasse, vor allem die Meso- 
dermstreifen, werden vom entogenen Mesoderm geliefert. — 

Als das Paradigma zat’ éSoyzjv einer streng determinierten 
Entwicklung gilt heute allgemein die Furchung und Bildung der 

1) K. Heider halt dieses Mesoderm wohl mit Recht fir homolog mit 
dem larvalen Mesoderm der Mollusken und Anneliden. 
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Organanlagen von Ascaris megalocephala. Und doch bietet, wie 
mir scheint, die Entwicklung einer Crepidula oder Physa, abgesehen 
von der friihzeitigen Sonderung der Genitalanlage bei Ascaris, in 
mancher Hinsicht noch gréBeres Interesse. Bekanntlich verdanken 
wir die Kenntnis der Entwicklung des Pferdespulwurms hauptsach- 
lich den schénen Arbeiten zur Strassens (1896), Boveris (1892 und 
1899) und H. Millers (1903). Die Untersuchungen Spemanns iiber 
Strongylus paradoxus (1895), H. E. Zieglers itiber Rhabditis nigro- 
venosa (1895) und E. Martinis iiber Cucullanus und Pseudalius (1903) 
zeigen, da® allen Nematoden wesentlich der gleiche Modus der 
Furchung und Organbildung gemeinsam ist. Einige, von dem all- 
gemeinen Schema abweichende Angaben des so iiberaus genauen 
Martini iiber die Bildung des Stomodaeum und des Mesoderms der 
von ihm untersuchten Formen scheinen mir von keinem groBen Be- 
lang zu sein. Von diesen Arbeiten ist namentlich die Beschreibung, 
die Boveri in der Festschrift fiir v. Kupffer gegeben hat, in den wei- 
testen Kreisen bekannt geworden, und ich kann mich daher auf wenige 
Worte beschranken; ich folge dabei der Terminologie Boveris. Es 
ist bekannt, daB schon die prospektive Bedeutung der beiden ersten 
Furchungszellen von Ascaris eine verschiedene ist; die eine, hintere, 
hat Boveri Propagationszelle I. Ordnung genannt, die andere, vor- 
dere, Ursomazelle 1. Ordnung oder primaéren Ektoblast'). Letztere 
liefert in der Folge nur Ektedermzellen. Die Propagationszelle 
1. Ordnung dagegen teilt sich beim nachsten Furchungsschritt wieder 
in zwei Zellen von ungleicher Bedeutung: in die Propagationszelle 
11. Ordnung und den Entomesostomatoblasten, dessen langer Name 
seine Bedeutung angibt. Derselbe teilt sich demnachst in den Ento- 
blast und den Mesostomatoblast, wahrend die Propagationszelle 
11. Ordnung bei der nachsten Teilung die Propagationszelle II]. Ord- 
nung und den sekundéren Ektoblast liefert. So sind denn schon im 
\chtzellenstadium vier primaire Ektoblasten, ein Entoblast (Urento- 
blastzelle), ein Mesostomatoblast, eine sekundare Ektodermzelle 
oder Caudalzelle, die das Ektoderm der hinteren Kérperhalfte liefert, 
und die Stammzelle oder Propagationszelle I11. Ordnung (die ,,Keim- 
bahnzelle’’ nach A. Weismannn) vorhanden. (Nach H. Miller liefert 
die Caudalzelle noch Zellen, die zur Verlangerung des Mesoderm- 


1) Wie ich an frischen, ungefarbten, in Zweiteilung befindlichen Ejiern 
wesehen habe, ist die Propagationszelle 1. Ordnung dunkel und kérnchen- 
reich, die erste Somazelle hell und kérnchenarm. 
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streifens nach hinten beitragen.) Bald darauf teilt sich der Meso- 
stomatoblast, und zwar bilateral-symmetrisch, so daB die beiden Teil- 
produkte rechts und links von der Mittelebene zu liegen kommen. 
Die Urentoblastzelle dagegen und die Propagationszelle 11]. Ordnung 
teilen sich in je zwei hinter einander gelegene Zellen; die letztere in 
zwei ungleichwertige Zellen, namlich in eine reine Ektodermzelle 
(nach H. Miller nimmt jedoch diese Zelle an der Bildung des sekun- 
diren Mesoderms teil) und in die Propagationszelle 1V. Ordnung. 
Die beiden Entoblastzellen liefern durch abermalige Teilung ein aus 
vier Zellen bestehendes Entodermfeld, das spater, bei der Gastru- 
lation, in die Tiefe versenkt wird. Die Mesostomatoblasten lassen 
durch ungleichwertige Teilung je einen Mesoblasten und einen 
Stomatoblasten hervorgehen, die sich spater ihrerseits abermals teilen. 
Die Propagationszelle 1V. Ordnung dagegen teilt sich in zwei Zellen, die 
nach zur Strassen, Zoja und Miller als Urgenitalzellen zu betrachten 
sind, wahrend nach Boveri die eine der beiden Zellen noch Ektoderm 
liefern soll. Die andere ware dann als Propagationszelle V. Ordnung 
oder reine Urkeimzelle zu bezeichnen. Damit ist nun aber das Ende 
der Furehung noch keineswegs erreicht. Nach den schénen Unter- 
suchungen E. Martinis iiber ,Subcuticula und Seitenfelder der Nema- 
toden’ (Zeitschr. f. wiss. Zool. 1906—1908) fiihrt dieselbe zur Bil- 
dung eines Zellmaterials von etwa 450—500 Zellen. Dann folgt ,,eine 
Pause, in der Zellteilungen kaum wahrgenommen werden’. Wahrend 
dieser Pause finden merkwiirdige Verschiebungen, Umlagerungen 
und Umformungen statt, wie denn auch schon die etwas friiher ein- 
setzende Gastrulation, bei der Epibolie und Embolie in ver- 
schiedenem Mabe beteiligt sein kénnen, mit Reeht von 
Martini als eine ,Umlagerung’, nicht als eine Differen- 
zierung bezeichnet wird. Aber nicht bloB die Bildung der pri- 
maren und sekundaren Organanlagen, sondern auch die Bildung der 
Organe selbst aus diesen Anlagen ist vom héchsten, allgemein ent- 
wicklungsgeschichtlichen Interesse; sie zeigt, mit welch eherner 
Gesetzmibigkeit die ganze Entwicklung verlauft und wie 
jeder Zelle des Kérpers von allem Anfang an ihr Platz im 
Ganzenangewiesen ist; sie zeigt auch, dab nicht blob die Lage, 
sondern auch die Zahl der Zellen genau festgesetzt ist, und 


daB bei so wenigzelligen Organismen, wie es die Nematoden sind, 


Schwankungen irgendwie erheblichen Grades kaum vorkommen. 


Selbst bei erwachsenen Tieren gibt ,,es Organsysteme, die innerhalb 
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derselben Gattung Zelle fiir Zelle iibereinstimmen‘'), Das SchluB- 
kapitel der dritten Abhandlung aus dem Jahre 1908 bringt vorziig- 
liche, klar durchdachte Betrachtungen iiber determinierte Entwick- 
lung; dabei hei®t es u. a. iiber die Entwicklung der Nematoden im 
Allgemeinen: ,.Die Nematodenentwicklung ist véllig determiniert 
von der ersten Furchung bis zur Geburt des typischen jungen Rund- 
wurms. Das Mosaikprinzip zeigt sich in manchen Fallen noch iiber 
diesen Zeitpunkt hinaus nicht nur dadurch, daB die einmal gewonnene 
Konstanz histologischer Elemente fiirs Leben erhalten bleibt, sondern 
auch darin, daB noch spatere Zellteilungen determiniert verlaufen™ 
(S. 230). 

Was die Furchung und Organbildung der Rotatorien betrifft, 
so 1aBt sich nach den dariiber vorliegenden Arbeiten Tessins (1886), 
Zelinkas (1891) und Jennings (1896) noch keine zusammenfassende 
Darstellung geben. Nur so viel darf man wohl mit Sicherheit sagen, 
daB die Entwicklung eine determinierte ist, und daB die Differen- 
zierung der Furchungszellen schon sehr friih (im Vierzellenstadium) 
beginnt. Im Einzelnen aber weisen unsere Kenntnisse hier noch 
groBe Liicken auf. 

Nicht viel besser steht es mit unseren Kenntnissen der ersten 
Entwicklungsvorginge der Nemertinen. Die alteren Arbeiten von 
Barrois, Metschnikoff und Anderen kommen heute wohl nicht mehr 
in Frage. Zu den besten neueren gehéren diejenigen E. B. Wilsons 
(1903) und Ch. Zelenys (1904) iiber zwei verschiedene Cerebratulus- 
arten (die amerikanische und die Mittelmeerform: Cerebratulus 
lacteus und marginatus). Leider ist die normale Furchung von beiden 
Forschern, denen es in erster Linie darum zu tun war, die Furchung 
von Eifragmenten und isolierten Blastomeren zu untersuchen, nicht 
weit genug verfolgt, um ein nur einigermaBen vollstandiges Bild 
davon entwerfen zu kénnen. Nur so viel laBt sich sagen, daB drei 
Ektodermquartette gebildet werden, und daB® die Furchung, wie bei 
den Schnecken, abwechselnd dexiotrop und laeotrop verlauft. Aus 
den Experimenten geht iiberdies hervor, da®B die Furchungszellen 
schon friihzeitig verschiedenwertig sind. Uber den Ursprung der 
ersten Mesodermzellen ist nichts Sicheres bekannt; jedoch ist zu er- 
wahnen, daB nach E. B. Wilson schon vor der Gastrulation zwei Ur- 
mesodermzellen vorhanden sein sollen. 


1) Vgl. dazu meine Monographie iiber den Bau und die Entwicklung 


der Linse. 
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Sehr viel vollstandiger und wertvoller sind die Angaben iiber 
die Entwicklung der Polychaeten (Anneliden). Als ein erster, 
noch recht wenig gliicklicher Versuch, die Cell-lineage-Forschung 
auf die Anneliden zu tibertragen, kann die kleine Arbeit v. Wisting- 
hausens iiber die Entwicklung von Nereis Dumerilii aus dem Jahre 
1841 gelten. Aber schon im nachsten Jahre (1892) wurde ein mach- 
tiger Schritt vorwarts getan. Er ist gekennzeichnet durch eine grobe 
Arbeit Edm. B. Wilsons iiber ,,The Cell-lineage of Nereis (Nereis 
limbata und megalops); die Untersuchungen beziehen sich haupt- 
sichlich auf die erstere Form (auch die meisten Abbildungen zeigen 
die Vorgange bei Nereis limbata). Wilson gab seiner Arbeit den 
Untertitel: ,,A Contribution to the Cytogeny of the Annelid body.” 
In der Tat war diese Arbeit grundlegend fiir die ganze weitere For- 
schung auf dem Gebiete der Annelidenentwicklung. Aber auch wegen 
ihrer allgemeinen Betrachtungen iiber die Keimblattertheorie und 
ihre Beziehungen zur Frage nach der Bildung der Organanlagen, 
namentlich aber wegen ihrer kritischen Erérterungen iiber radiare, 
spiralige und bilateral-symmetrische Furchung und ihrer Bezie- 
hungen zueinander ist diese Arbeit von der allergré6Bten Wichtigkeit. 
Nun folgten im Jahre 1894, vor allem aber im Jahre 1897 die schénen 
Arbeiten A. D. Meads iiber die erste Entwicklung einer groBen Zahl 
mariner Anneliden (Amphitrite, Clymenella, Lepidonotus, Scoleco- 


lepis und Chaetopterus), sowie gleichfalls im Jahre 1897 die schon 


friiher erwahnte Arbeit Treadwells iiber die Cytogenie von Podarke 
obscura, einem zu der Familie der Hesioniden gehérigen polychaeten 
Anneliden. Im Vergleich mit diesen Arbeiten Wilsons, Meads und 
Treadwells blieb die im Jahre 1898 erschienene grobe Monographie 
H. Eisigs iiber die Entwicklung der Capitelliden, die gewiB in vieler 
Hinsicht manche wertvollen Aufschliisse enthielt, ein wenig zuriick. Es 
gilt dies vor allem mit Riicksicht auf die uns hier beschaftigenden Grund- 
probleme der Furchung und der Bildung der Organanlagen und auf die 
Zuriickfiihrung der Organanlagen und Organe auf bestimmte ,,Proto- 
blasten® (Wilson) oder ,,Urzellen“ (Rabl). Auch begreift man nicht, wie 
Eisig, dem jede Erfahrung iiber die Entwicklung der Wirbeltiere fehlt, 
dazu kommt, von seinem Standpunkt aus Forschern, die sich jahr- 
zehntelang mit Wirbeltierentwicklung abgegeben haben, vorschreiben 
zu wollen, was sie unter einem ,,Urwirbel* zu verstehen haben u. dgl. m. 

Eine ganz hervorragende Stellung in der Cell-lineage-Forschung 
der letzten Jahrzehnte nehmen dagegen die Arbeiten C. M. Childs 


Arehiv f. mikr. Anat. Bd. 88. 19 
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(1897 und namentlich 1900) iiber die erste Entwicklung von Arenicola 
und Sternaspis ein. Auch eine Arbeit R. Wolterecks iiber die Ent- 
wicklung von Polygordius verdient hervorgehoben zu werden; sie 
erganzt in mancher Hinsicht die Arbeit Treadwells iiber Podarke. 
Endlich mégen noch die vor allem in entwicklungsphysiologischer 
Hinsicht interessanten Untersuchungen Lillies tiber Chaetopterus 
Erwahnung finden. 

So hegt also aus den letzten zwanzig Jahren eine groBe Zaht 
ausgezeichneter Beobachtungen iiber Annelidenfurchung vor, die 
uns gestattet, uns ein iibersichtliches Bild zu entwerfen. Die Haupt- 
resultate aller dieser Arbeiten kénnen wir in wenige Worte zu- 
sammenfassen. Geradeso wie bei den Polycladen und Mollusken be- 
zeichnet auch bei den Anneliden die Zelle D des Vierzellenstadiums, 
also die Zelle, aus der schlieBlich die Stammzelle des primaren Meso- 
derms hervorgeht, das Hinterende des kiinftigen Kérpers. Die 
Medianebene schneidet sie mitten entzwei. Die Zelle B bezeichnet 
das Vorderende, die Zellen A und C (nach der Nomenklatur Kofoids) 
liegen also seitlich rechts und links. Ven der Zelle D trennt sich bald 
der sogenannte erste Somatoblast 2d, der spater in 4d die Stamm- 
zelle des Mesoderms liefert, die also genau so entsteht, wie bei den 
Mollusken und Polycladen. Ubrigens ist die relative GréBe der 
einzelnen Furchungszellen nicht bei allen untersuchten Arten die 
gleiche. So sind z. B. die beiden ersten Furchungszellen von Areni- 
cola verschieden grob, bei Lepidonotus, Podarke und Polygordius 
dagegen gleich grob; ebenso zeigen hier auch noch im Vierzellen- 
stadium alle Zellen die gleiche GréBe. Nach der Vierteilung folgen 
abwechselnd dexiotrope und laeotrope Teilungen aufeinander. Es 
bilden sich wieder drei Ektodermquartette. Vier Abkémmlinge 
des ersten Quartettes enthalten das Hauptmaterial fiir die An- 
lage des praéoralen Wimperkranzes; sie wurden von E. B. Wilson 
einfach als Trochoblasten, von Mead als primare Trochoblasten 
bezeichnet. So ist also die Anlage des Velums schon auf das 
Stadium von 16 Zellen zuriickzufiihren. Damit vergleiche man die 
Angaben Blochmanns, der bei Neritina schon im ungefurchten 
Ei genau die Stelle angeben konnte, welche die zur Bil- 
dung des Velums notwendige ,organbildende Substanz* 
enthalt. — Von der dann weiter entstehenden, bereits erwahnten 
Zelle 4d sollen nach Wilson und Conklin bei den von ihnen unter- 
suchten Formen zum Unterschiede von den meisten Mollusken noch 
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einige kleine Zellen den Ursprung nehmen, die als ,,Enteroblasten“ 
Anteil an der Bildung des Darmes nehmen sollen; im tbrigen aber 
liefert diese Zelle das Rumpfmesoderm (primare Mesoderm), also die 
Mesodermstreifen, an deren Hinterende sie noch lange als sogenannte 
Teloblasten nachweisbar bleiben. Bei Arenicola dagegen scheint 
nach Child die Zelle 4d lediglich Stammzelle des Mesoderms zu sein. 
Im Stadium von 64 Zellen sind bei Arenicola 56 Ektodermzellen 
oder Ektomeren vorhanden, von denen 32 dem ersten, 16 dem zweiten 
und 8 dem dritten Ektodermquartette entstammen; von den iibrigen 
acht Zellen sind, wie in dem korrespondierenden Stadium von Plan- 
orbis, sieben Entomeren und eine ist die Stammzelle des Meso- 
derms (4d). Auch bei den Anneliden bildet sich, ahnlich wie bei den 
Mollusken, ein sogenanntes aus Ektomeren aufgebautes ,,Kreuz‘, 
das indessen von dem der letzteren in seiner organgenetischen Be- 
deutung etwas abweicht. Aus gewissen Zellen dieses Kreuzes (den 
Neuroblasten Childs) bildet sich die Anlage des oberen Schlund- 
ganglion. — Gewisse Zellen des dritten Quartettes bilden bei Areni- 
cola die Mundeinstilpung (Stomatoblasten), wahrend bei anderen 
Formen Zellen des zweiten Quartettes an der Bildung des Munddarmes 
beteiligt sein sollen, Ohne weiter ins Detail der Ergebnisse, zu denen 
die neueren Untersuchungen iiber Annelidenentwicklung gefiihrt 
haben, einzutreten, mag also nur darauf aufmerksam gemacht werden, 
daB ebenso wie bei den Mollusken schon sehr friih, jeden- 
falls schon vor vollendeter, ja meist schon bei beginnender 
Gastrulation eine ganze Reihe von Organanlagen zur 
Differenzierung gelangt ist. Es haben sich aus dem Keim- 


ganzen gewisse Zellen sozusagen emanzipiert, um zu den Urzellen 


bestimmter Organe zu werden!). 

1) Aus der neuesten Zeit liegt noch eine kurze vorlaufige Mitteilung 
W. Schleips tiber ,,Die Furchung des Eies von Clepsine und ihre Beziehun- 
gen zur Furchung des Polychaeteneies‘ (Berichte der naturforschenden 
Gesellschaft zu Freiburgi. B., Bd. 20, 1913) vor. Aus ihr geht hervor, 
daB auch bei den mit den Polychaeten nahe verwandten Hirudineen die 
Furchung eine streng determinierte ist, ein SchluB, der bis zu einem ge- 
wissen Grade schon aus den alteren Untersuchungen C. O. Whitmans iiber 
die Entwicklung von Clepsine (Quart. Journ. of micr. Science, Vol. 18, 1878) 
abgeleitet werden konnte. Nach Schleip stellt die Zelle 3 D bei Clepsine die 
., Urmesodermzelle** (wiirde wohl besser die ,,Stammzelle‘‘ des Mesoderms 
[vgl. oben] heiBen) vor. So hat also der D-Quadrant schon frihzeitig ,,alle 
Entodermanlagen verloren*. Dazu bemerkt Schleip: ,,Das ist der wesent- 
liche Unterschied in der Furchung von Clepsine und den Polychaeten.“ 


19* 
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Zum Schlusse erwahne ich noch einige Beispiele von determi- 
nierter Entwicklung bei Crustaceen'). Wie schon angefiihrt, war 
Grobben der Erste, der uns hier mit einer solchen Entwicklungsweise 
bekannt gemacht hat (Moina und Cetochilus 1879 und 1882). Seit- 
dem sind noch mehrere andere Faille bekannt geworden. Ich er- 
wahne vor allem die Untersuchungen von Bigelow iiber Lepas anati- 
fera (1896—1902), sodann die schénen Arbeiten V. Haeckers iiber 
die Furehung und Keimblatterbildung der Cyclopiden, vor allem 
von Cyclops brevicornis (1892—1897) und die wertvollen Mittei- 
lungen E. Taubes iiber die erste Entwicklung der Ephausiden (1909). 
AuBerdem iassen, wie Heider sagt, die Untersuchungen iiber die 
Entwicklung der parasitischen Copepoden, welche Schimkewitsch, 
Pedaschenko und Me Clendon ausgefiihrt haben, vermuten, daB bei 
diesen der Entwicklungsmodus ein ahnlicher sei wie der, den Grobben 
und Haecker fiir freilebende gefunden haben, und ebenso erinnern 
die Ergebnisse Brooks iiber die Entwicklung von Lucifer an die- 
jenigen von Taube iiber Ephausia. In allen diesen Fallen ist die Zahl 
der Zellen in den ersten Stadien der Entwicklung bis zur Bildung 
der Blastula und dann weiter bis zur Versenkung oder Uberwachsung 
des Entodermzellenfeldes und der Verlagerung der Mesodermanlage 
eine geringe. In demselben MaBe aber, in welchem die Zahl der Zellen 
zu- und ihre GréBe abnimmt, wachst auch die Schwierigkeit, ibre 
prospektive Bedeutung festzustellen. Das gibt uns aber selbst- 
verstindlich kein Recht, zu sagen, die prospektive Bedeu- 
tung sei eine andere geworden. 

Hinsichtlich des Details der ersten Entwicklung der genannten 
Formen will ich mich wieder méglichst kurz halten. Bei Lepas ist 
nach Bigelow die Furchung eine totale, inaquale und fiihrt zur Bil- 
dung einer epibolischen Gastrula. Sie erinnert, was von einiger Wich- 
tigkeit ist, in gewisser Hinsicht an die Furehung der Anneliden: 
schon im Vierzellenstadium ist die Bedeutung der Furchungszellen 
eine verschiedene, indem nur eine von ihnen die Urentodermzelle 
und ebenso auch die Stammzelle des Mesoderms, welch beide anfangs 
in einfacher Zah) vorhanden sind, hervorgehen laBt; die anderen 
drei Zellen des Vierzellenstadiums lassen auBer Ektoderm nur noch 


sekundares oder sogenanntes larvales Mesoderm (Mesenchym oder 


1) Dab sich schon in einigen Arbeiten van Benedens Andeutungen 
hinsichtlich einer Determinierung der Entwicklung finden, wurde im |. Ka- 


pitel erwahnt. 
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Ektomesoderm) entstehen. Schon im Stadium von 30 Zellen ist eine 
vollkommene Scheidung der Anlagen des priméren Ektoderms, 
Entoderms und Mesoderms eingetreten. Im darauffolgenden Sta- 
dium erfolgt dann die Bildung des sekundaéren Mesoderms durch 
differentielle Teilung der vier Zellen des priméren Ektoderms. Auch 
bei Cyclops brevicornis sind nach Haecker schon in einem der 
Gastrulation vorausgehenden Stadium die Anlagen von 
Ektoderm und Entoderm vollkommen scharf voneinander getrennt; 
dazu kommt noch eine groBe, am hinteren Rande der Entoderm- 
, die spater 


‘ 


zellenfeldes gelegene ,,Keimbahnzelle* oder ,,Stammzelle 
die beiden Urkeim- oder Urgenitalzellen hervorgehen laBt und offen- 
bar den Urmesodermzellen von Cetochilus (Grobben) entspricht. Be- 
kanntlich konnte Haecker bei Cyclops die ,,Keimbahnzellen™ vom 
Beginn der Furchung bis zur vollendeten Gastrulation verfolgen. — 
Endlich gebe ich noch ein paar genauere Daten aus der obenerwahn- 
ten, vor wenigen Jahren erschienenen Arbeit Taubes iiber die 
Entwicklung von Ephausia. Bei diesem Schizopoden laBt das Ei 
schon im Stadium von 32 Zellen eine deutliche Differenz der Fur- 
chungszellen erkennen, indem sich am vegetativen Pol zwei durch 
ihre GréBe und ihren Kérnchenreichtum ausgezeichnete Zellen be- 
merkbar machen; diese beiden Zellen liefern bei der weiteren Ent- 


wicklung das Entoderm; sie riicken schon im nachsten Stadium in 


die Tiefe und werden dann von acht, durch ihre GréBe von den typi- 
schen Ektodermzellen verschiedenen Elementen, die Taube als ,,Kranz- 
zellen bezeichnet, umgeben. Die Kranzzellen erfahren alsbald eine 
differentielle Teilung, wobei die beiden hintersten die beiden ,,Ur- 
mesenchymzellen (Taube) liefern, die die ,,Anlagen der groBen 
Muskeln liefern, welche beim Nauplius vom Ricken zu den Extre- 
mitéten hinziehen’. Die aus der Teilung der sechs anderen Kranz- 
zellen hervorgehenden Elemente ordnen sich zum Teil dem Ekto- 
derm ein, zum Teil werden sie zu Zellen, die Taube dem Entoderm 
zurechnet ; vielleicht darf man sie mit den Stomatoblasten vergleichen, 
die auch sonst oft beobachtet werden. 

Wie gesagt, beziehen sich alle bisher besprochenen Faille auf 
Formen mit streng determinierter Entwicklung. Um so 
interessanter ist es, daB es Faille gibt, die zeigen, dab auch 
bei nicht determinierter Entwicklung schon frihzeitig 
die morphologische und funktionelle Bedeutung bestimm- 
terFurchungszellenin gewisserWeise festgelegtseinkann, 
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und daB also die lange Zeit und von manchen Forschern auch heute 
noch vertretene Meinung, daB die Furchungszellen urspriinglich 
gleichwertig seien, und da®B ihre physiologische Bedeutung erst 
spater durch ihre Lage im Keimganzen und ihre Beziehungen zu 
ihrer Umgebung bestimmt werde, entschieden von der Hand ge- 
wiesen werden mub. Wahrend also im solehen Fallen die Fur- 
chung im allgemeinen nicht determiniert ist oder wenigstens 
nicht determiniert zu sein scheint, machen einzelne Zellen da- 
von eine Ausnahme. Das eklatanteste Beispiel dieser Art 
diirfte die Bildung sogenannter Vitellophagen bei ver- 
schiedenen Arthropoden sein. Bekanntlich zeichnet sich 
die Mehrzah! der Arthropoden durch zentrolecithale Eier mit 
supertizieller Furchung aus. Man weib nun, da® bei den meisten 
Insekten nicht alle sogenannten ,,Furchungszellen — die eigent- 
lich mehr die Bedeutung von Energiden im Sinne Sachs’, als von 
Zellen im strengen Sinne des Wortes haben, — an der Bildung 
des Blastoderms teilnehmen, sondern daB einige von ihnen im Innern 
des Dotters liegen bleiben und die Aufgabe haben, den Nahrungs- 
dotter zu verdauen und zu assimilieren oder wenigstens in einen 
assimilierbaren Zustand iiberzufiihren. Deshalb hat man eben diesen 
Zellen den Namen Vitellophagen gegeben. — Auch bei discoi- 
daler, gleichfalls nicht determinierter Furchung kommt dhnliches 
zur Beobachtung. So hat Brauer (1894) mitgeteilt, daB bei Euscor- 
pius carpathicus schon friihzeitig aus der kleinen Keimscheibe ein- 
zelne Zellen in den Dotter treten, die die Bedeutung von ,,Dotter- 
zellen oder Vitellophagen besitzen. Auch die Genitalzellen und 
das Entoderm treten schon friihzeitig in die Erscheinung, und so 
stehen wir hier einer Form gegeniiber, die in gewissem Sinne 
einen Ubergang von determinierter zu nicht determinier- 
ter Entwicklung bildet. Nebenbei bemerkt, breitet sich bei den 
Scorpioniden die Anlage des Mitteldarmepithels flachenhaft aus; es 
nimmt also das Entoderm, das sonst bei den Crustaceen mit determi- 
nierter Entwicklung oft nur aus ein paar Zellen besteht, die Form 
eines Blattes (Keimblattes) an, was als Anpassungserschei- 
nung an die Dotterverhaltnisse betrachtet werden muB. 

Als ein Beispiel endlich fiir die Bildung von Vitellophagen bei 
gleichzeitiger, friih auftretender Differenzierung bestimmter Organ- 
anlagen fiihre ich zum Schlusse noch die Isopoden an, iiber deren 


Entwicklung eine Reihe vorziiglicher Arbeiten von Me Murrich 





Uber Edouard van Beneden usw. 205 


(1892—1895) vorliegt. Schon in einem Stadium von 16 Zellen kann 
man bei einer Jaera marina zwei Vitellophagen, sechs Mesoderm- 
zellen und acht Ektodermzellen unterscheiden, und im Stadium von 
64 Zellen ist die Differenzierung so weit fortgeschritten, daB das Meso- 
derm sich bereits in Mesoderm, gewé6hnliches Entoderm und Leber- 
entoderm (liver-entoderm) zu sondern begonnen hat. Dieses Stadium 
von 64 Zellen geht aber der Gastrulation oder einer dieser vergleich- 


baren Entwicklungsform voraus. 


Das Gesagte dirfte wohl geniigen, um zu zeigen, wie 
widersinnig es ist, die Gastrulation als einen Differen- 
zierungsvorgang zu definieren. Wer heute noch sagt, das 
Entoderm differenziere sich erst durch, bei oder wahrend der Gastru- 
lation, zeigt, daB der ungeheuere Fortschritt, den die gesamte Wissen- 
schaft von der Entwicklung der Organismen durch die Cell-lineage- 
Forschung, deren Geburtsjahr das Jahr 1879 ist, gemacht hat, spurlos 
an ihm voriibergegangen ist. Erstaunt fragt man sich, wie ge- 
rade Keibel, der nie ein Versténdnis oder Interesse fiir die Entwick- 
lungsgeschichte der Wirbellosen an den Tag gelegt hat, dazu kommt, 
uns — van Beneden und mich — ,,reine Wirbeltierzoologen™ zu 
nennen. 

Die Cell-lineage-Forschung hat allmahlich, Schritt- fiir Sechritt, 
an die Stelle der Keimblittertheorie die Anlagenlehre 
oder die Lehre von den Urzellen (Rabl) oder Protoblasten 
(Wilson) gesetzt. Unter gewissen Bedingungen kénnen allerdings, 
wie wir gesehen haben, die Anlagen die Form von Blattern oder 


Membranen annehmen, aber ein solehes Verhalten ist stets von 


sekundarer Bedeutung. Ubrigens ist auch fast immer nur der An- 


lagenkomplex oder Komplex von Urzellen, den wir als Ektoderm 
bezeichnen, blattféormig. Er setzt sich wieder aus den Urzellen der 
Epidermis, des Nervensystems, des larvalen Mesoderms usw. zu- 
sammen. Entoderm und Mesoderm dagegen besitzen in den ein- 
facheren und einfachsten Fallen anfangs nie die Form von Blattern, 
sondern bestehen in der ersten Anlage nur aus einer einzigen oder 
einigen wenigen Zellen (den Urzellen des Entoderms und Mesoderms). 
So schwer es manchem fallen mag, sich von den alten, lieb gewor- 
denen Anschauungen loszureiBen, so bleibt ihm doch keine andere 
Wahl, als sich entweder dazu zu entschlieBen oder riickstandig zu 
werden. Von den durch die Cell-lineage-Forschung gewonnenen Ge- 
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sichtspunkten aus wird es uns auch nicht wundernehmen kénnen, 
wenn eine Organanlage einmal aus dem einen, ein anderes Mal aus 
einem anderen ,,Keimblatt’ den Ursprung nimmt, wenn also z. B. 
bei den Chaetognathen') die Urgenitalzellen aus dem Entoderm 
hervorgehen und bei den Mollusken aus dem Mesoderm, wahrend 
sie bei den Nematoden weder dem einen noch dem anderen der beiden 
Keimblatter zugerechnet werden kénnen. Die Hauptsache ist 
eben nicht die Differenzierung von Keimblattern, sondern 
die Differenzierung von Urzellen. 

Bevor ich nun auf die Anwendung des Gesagten auf die Entwick- 
lung der Wirbeltiere und damit auf die Frage nach der Berechtigung der 
von van Beneden und mir aufgestellten Theorie der Gastrulation der 
Amnioten und speziell der Saugetiere eingehe, will ich noch in Kirze 
zwei Fragen von groBber prinzipieller Bedeutung berihren: 
Die erste betrifft die Unterscheidung der verschiedenen Furchungs- 
tvpen mit Riicksicht auf die Achsenverhialtnisse des Kei- 
mes oder, wie man auch sagen kann, die Promorphologie der 
Furchung; die zweite die Frage nach den Beziehungen der 
determinierten und nicht determinierten Furehung zu- 
einander. Die Erérterung dieser zweiten Frage wird uns unmittel- 
bar zu dem Thema der Gastrulation der Chordonier im allgemeinen 
und der Amnioten im besonderen fiihren. 

Die ersten Anfange einer promorphologischen Betrachtungsweise 
der Furchung gehen auf Rauber (1883) zuriick; methodisch durch- 
gefiibrt hat aber diesen Gedanken erst E. B. Wilson in seiner schon 
erwahnten Arbeit iiber die ,,Cell-lineage’’ von Nereis aus dem Jahre 
1892. Er unterschied drei Furchungstypen: den ,,radial, spiral and 
bilateral type of cleavage. Als Beispiel fiir den radiéren Typus 
zitiert er die Furchung von Amphioxus, Echinus, Synapta, Antedon 
und Sycandra; Beispiele fir den spiraligen Typus stellen die Gastro- 
poden, Anneliden und Polycladen dar; Beispiele fiir den bilateralen 
endlich die Ascidien und Cephalopoden. Ohne im einzelnen auf die 
Auseinandersetzungen Wilsons einzugehen, hebe ich nur die SchluB- 
sitze seiner Betrachtungen hervor; sie lauten: ,,fo sum up, | con- 
clude that the spiral form of cleavage is owing to a precocious appea- 
rance of the alternation of the cells, which, in its turn, is a result 


1) Bekanntlich (vgl. Biitschli, O. Hertwig usw.) liegen bei Sagitta die 
Urkeimzellen anfangs im primaren Entoderm und gelangen spater, bei 
der Sonderung des Mesoderms, ins Coelomepithel. 
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of mutual pressure. The ,,true radial type differs from the spiral 
only in the fact that the alternation appears at a later period; in 
other words, the cleavage longer adheres to the primary type. The 
primary type owes its characteristics to the form of the ovum, in 
accordance with the general laws of cell-division. Thus the charac- 
teristics of the spiral period are, in their broadest outlines, the result 
of mechanical conditions which have no relation to the adult structure. 

What then is the origin of bilateral forms of cleavage’ It appears 
to me, that they must be the result of a throwing back or reflection 
of the adult bilaterality upon the early stages. In some cases this 
influence has extended to the very beginning, as in the cephalopod 
or in the ascidian, or even to the unsegmented ovum itself, as in 
some insects or other forms. In some cases, of which Nereis is a beau- 
tiful example, it has not extended so far; the early stages are still 
dominated by the mechanical conditions peculiar to them, and the 
bilateral form only appears when these conditions have been in a 
measure overcome’ (S. 453/454). 

Sehr eingehend hat sich iiber diese Frage Conklin in seiner Arbeit 
iiber Crepidula (1897) geduBert. Er Ja8t nur zwei Grundtypen der 
Furchung gelten: den Radiartypus (radial type) und den Bilateral- 
typus (bilateral type). Beim ersteren unterscheidet er wieder zwei 
Unterarten: die ,,orthoradial cleavage, die Wilson als ,,purely or 
truly radial form of cleavage’ bezeichnete, und die ,,spiral cleavage’. 
Er halt also die Spiralfurchung fiir eine Unterart der radiaren. Da- 
mit wendet er sich gegen Wilson; er sagt: ,,Spiral cleavage... 
belongs entirely to the radial type and should not be classified as 
coordinate with either the radial or bilateral types (S. 177). Mit 
Recht betont er die auBerordentliche Seltenheit einer wirklich rein 
radidren Furchung. In der Tat existiert sie vielleicht nur im Schema, 
nicht in der Wirklichkeit, und in vielen Fallen, in denen man ur- 
spriinglich eine rein radiére Furchung vor sich zu haben glaubte, 
hat sich dies spater als ein Irrtum herausgestellt. So hat schon vor 
mehr als 30 Jahren Rauber iiberzeugend nachgewiesen, dab die 
iiblichen Schemata der Froschfurchung (man denke nur an die Mo- 
delle A. Eckers) der Wirklichkeit nicht entsprechen, und ebenso hat 
sich erst kiirzlich durch die schénen Untersuchungen Cerfontaines 
gezeigt, daB die Furchung des Amphioxus, die auch jetzt noch oft 
als Paradigma einer rein radiéren Furchung hingestellt wird, eigent- 
lich eine streng bilateral-symmetrische Furchung ist. Schon Wilson 
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hat bald nach der Veréffentlichung seiner obenerwahnten Arbeit 
iiber die Cell-lineage von Nereis gezeigt, da8 die Furchung beim 
Amphioxus normalerweise in den friihesten Stadien bilateral oder 
spiralig oder radiar sein kann, daB sie aber dabei eine deutliche Ten- 
denz zur bilateralen Symmetric in fast allen Furchungsformen zeigt 
(1893). Freilich kann. man, wie die Dinge heute liegen, das Vor- 
kommen einer rein radidéren Furchung nicht mit Sicherheit in Ab- 
rede stellen; die Méglichkeit aber, da® alle radiaére Furchung im 
Grunde genommen eine bilateral-symmetrische ist, kann nicht von 
der Hand gewiesen werden. Ich werde gleich noch darauf zuriick- 
kommen. — Wie gesagt, ist nach Conklin die Spiralfurehung nur als 
eine Unterart der Radiarfurchung zu betrachten. Der Ausdruck 
Spiralfurchung ist iibrigens, wie auch Conklin hervorhebt, keines- 
wegs allgemein akzeptiert; so gebrauchte Lillie dafiir den Ausdruck 
oblique cleavage’ und Kofoid den Ausdruck , alternating cleavage’. 
In der Tat verlaufen die Furchungsteilungen nicht in Spiralen, 
sondern in Zickzacklnien, indem abwechselnd dexiotrope und laeo- 
trope Teilungen aufeinander folgen'). Man wiirde also die Furchung 
mit viel mehr Reeht als Zickzackfurchung bezeichnen kénnen, — 
Was den Ubergang der Spiralfurchung in die bilateral-symmetrische 
betrifft, so hatte schon Wilson gesagt, daB die bilateralen Furchungs- 
typen in die Erscheinung treten, sobald das embryonale Material 
gleichmaBig um die spatere Medianebene verteilt werde. Eingehender 
hat sich Conklin dariiber ausgesprochen. Bei den Gastropoden be- 
ginne die bilateral-symmetrische Furchung am Hinterende des Eies. 
Conklin betont im Anschlusse hieran das teloblastische Wachstum 
aller Keimblatter am Hinterende des Embryos, wodurch der gréBte 
Teil des Koérpers des erwachsenen Tieres gebildet werde. Die pri- 
mitive radiére Symmetrie werde nach Conklin von den vorderen Qua- 
dranten noch lange beibehalten, nachdem sie bei den hinteren und 
ihren Derivaten schon langst geschwunden sei. Daraus miisse man, 
wie Conklin meint, schlieBen, da® die bilaterale Symmetrie zuerst 
in solehen Prozessen in die Erscheinung trete, die zur Bildung des 
Rumpfes und zur Verlangerung des kiinftigen Tieres fiihren, wabrend 
die primitive radiére Symmetrie der vorderen Quadranten, die so 
sehr viel linger erhalten bleibe, mit der Tatsache im Zusammenhang 
stehe, daB diese Quadranten hauptsachlich Larvenorganen den Ur- 


!) Die Ausdriicke: dexiotrop und laeotrop stammen von Lillie (1895). 
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sprung geben, von denen die meisten mehr oder weniger deutliche 
Spuren von radidrer Symmetrie tragen. Auch die Form der Blasto- 
meren bei den verschiedenen Furchungstypen miisse, wie Conklin 
sagt, beriicksichtigt werden. Bei der orthoradialen Furchung be- 
wahren die einzelnen  Blastomeren mehr rundliche Formen, sie 
pressen sich nicht aneinander und behalten, wohl im Zusammenhang 
damit, auch in funktioneller Hinsicht eine gréBere Selbstandigkeit. 
Anders sei es bei der Spiralfurchung; hier drangen und pressen sich 
die Zellen dicht aneinander. ,,This form of cleavage alone fullfills 
the conditions of minimal contact surfaces, and considered from the 
purely physical standpoint, it is a wonder that it should ever fail to 
occur. Spiral cleavages, then, in general, are certainly due to the 
general physical phenomenon of surface tension.’ Hier trifft also 
die Erklarung Conklins mit der Wilsons zusammen. Dagegen schatzt 
er die Bedeutung der ,,intrinsic causes or factors’ der Furchung, wie 
mir scheint, viel héher ein als Wilson. Er sagt: ,,The loose character 
of the aggregate of blastomeres in Amphioxus, the compact form 
of cleavage with its definite spirals in the annelid or mollusk, the 
bilateral arrangement of the blastomeres in the ascidian, all are ulti- 
mately due to the same thing, viz., the structure of the ger- 
minal protoplasm. These peculiarities could not be produced by 


extrinsic formes, they must come from within; and if I understand 


the word at all, this is just what distinguishes heredity’. (S. 189). 


Bevor ich nun meinen eigenen Standpunkt in dieser Frage mit- 
teile, bemerke ich, da®B Heider im allgemeinen Teil iiber die Furchung 
auBer den drei bereits von Wilson unterschiedenen Furchungstypen 
(Radiar-, Spiral- und Bilateraltypus) noch einen disymmetrischen 
unterschieden hat. Die Berechtigung einer solchen Unterscheidung 
laBt sich nicht von der Hand weisen. Der Typus kommt den Cteno- 
phoren zu, bei denen die erste Furche der ,,Magen- oder Medianebene™, 
die zweite der ,,Tentakel- oder Trichterebene“ entspricht. Es ent- 
halt also jede der vier ersten Blastomeren die Anlage eines spateren 
K 6rperquadranten. 

Wie erwahnt, war van Beneden durch seine Untersuchungen 
iiber die Reifung und Befruchtung des Eies von Ascaris, ganz beson- 
ders aber durch seine Untersuchungen iiber die Furchung des As- 
cidieneies auf den Gedanken gefiihrt worden, daB das Ei ein bila- 
teral-symmetrischer Organismus sei. Diesen Gedanken 
verallgemeinerte er sofort dahin, dab er jeder Zelle des 
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Kérpers bilaterale Symmetrie zuschrieb, und daB er die 
bilaterale Symmetrie der erwachsenen Tiere mit der bila- 
teralenSyvymmetrie der Zellein kausale Beziehung brachte. 
Dariiber, welcher Art diese Beziehung sei oder sein kénne, hat er 
sich nie geduBert; wie so haufig, begniigte er sich auch hier damit, 
einen Gedanken auszusprechen, ohne ihn weiter zu verfolgen. — Im 
Jahre 1889 machte ich dann auf der Anatomenversammlung in 
Berlin, der auch van Beneden beiwohnte, in einem Vortrage iiber 
die Prinzipien der Histologie den Versuch, den Gedanken der Polari- 
tat (dieser Ausdruck wurde, wie oben erwahnt, von van Beneden 
zuerst im Jahre 1884 gebraucht), genauer durchzufiihren und zu 
zeigen, dab die Differenzierung einer jeden Zelle durch ihre Achsen- 
verhaltnisse bestimmt werde. Die Art, wie diese Differenzierung 
erfolgt, lie den SehluB zu, daB jeder Zelle ein festes architekto- 
nisches Gefiige zugrunde liegt, oder mit anderen Worten, daB sie 
nicht bloB in chemischem, sondern auch in physikalischem oder 
morphologischem Sinne eine bestimmte Struktur besitzt. Meine 
Ausfiihrungen fanden damals, wie es schien, viel Beifall; aber eine 
nachhaltige Wirkung hatten sie nicht. Einer solchen stand die gei- 
stige Tragheit, die den groBen Fortschritten, die die Zellen- 
lehre in der Mitte der achtziger Jahre gemacht, gefolgt war, hinder- 
lich im Wege. Erst vor ungefihr 10 Jahren fing man an, davon 
allgemeiner Notiz zu nehmen, und heute gibt es sogar schon einige 
Lehrbiicher der Histologie, die dem Unterschied zwischen freier und 
basaler Seite einer Zelle eine tiefere histogenetische Bedeutung bei- 
messen. Mich selbst hat dieser Mangel an Erfolg, um nicht zu sagen, 
dieser MiBerfolg, so wenig erfreulich er war, nicht irregemacht: der Bei- 
fall van Benedens allein entschadigte mich hundertfach fiir die Indo- 
lenz der Viel-zu-vielen. Im Jahre 1901 nahm ich dann den Gegen- 
stand wieder auf, indem ich im allgemeinen Teile meiner Mono- 
graphie iiber die Linse die Beziehungen der Nebenachsen einer Zelle 
zur Hauptachse bei der Differenzierung der Gewebe eingehender, 
als dies friiher geschehen war, in den Kreis der Betrachtungen zog. 
Nachdem es mir schon friiher gelungen war, die genetischen Bezie- 
hungen der Myofibrillen zum Achsensystem der Myoblasten klarzu- 
stellen, gelang es spater Held, die wichtige Rolle dieser Beziehungen 
bei der Bildung der Neurofibrillen in den Neuroblasten nachzuweisen. | 
Dieser Nachweis brachte eine volle Bestétigung meiner Anschau- 
ungen und zeigte, daB es nur der nétigen Aufmerksamkeit bedarf, 
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um zu allgemein wichtigen histogenetischen Resultaten zu gelangen. 
Alles, was bisher erreicht wurde, weist mit Bestimmtheit darauf hin, 
da® van Benedens Grundgedanke richtig ist. AuBere Ursachen. 
extrinsic causes, um mit Conklin zu sprechen, kénnen zweifellos 
geringfiigige Verdinderungen am Gefiige der Zelle, Modifikationen 
ihres inneren Baues, hervorrufen, sie kénnen eine Verschiebung der 
Achsenverhaltnisse zur Folge haben und mehr oder weniger un- 
regelmaBige Zellformen erzeugen; aber essentielle Veranderungen 
werden sie nicht bewirken kénnen, ohne pathologische Verhaltnisse 
zu schaffen oder aber die Zelle vollstandig zu zerstéren. Gerade so, 


wie es nach der Unterscheidung der Mineralogen ,,ideale“ und ,,ver- 
zerrte’’ Krystalle gibt, Krystalle mit durchaus normalen Achsen- 
verhaltnissen und solche, die in der Richtung der einen oder anderen 
Achse verkiirzt oder verlangert sind, so gibt es auch unter den Zellen 
viele, die den idealen Achsenverhaltnissen nicht entsprechen. Solche 
Falle diirfen uns aber nicht verleiten, jede GesetzmaBigkeit zu 
leugnen. Wer an Betrachtungen und Erwagungen soleher Art keinen 
Gefallen findet, wer sie fiir zu phantasievoll halt, der mag die fol- 
genden Seiten iiberschlagen und die Lektiire dort wieder aufnehmen, 
wo von dem Verhaltnis zwischen determinierter und nicht deter- 


minierter Furchung die Rede ist. — 


Ich nehme meine Betrachtungen dort wieder auf, wo ich sie in 
meiner Monographie iiber die Linse liegen gelassen habe. Ich habe 
damals zu zeigen versucht, daB man die Zelle auf eine stereometrische 
Grundform zuriickfiihren kann, wie sie in umstehender Fig. 5a 
wiedergegeben ist. Diese Grundform stellt eine Doppelpyramide dar, 
die man sich aus zwei Einzelpyramiden von ungleicher Héhe und 
gleicher Basis zusammengesetzt denken kann. Die Doppelpyramide 
hat also eine heteropole Hauptachse. Als Basis habe ich einen 
Rhombus angenommen (b); die aufeinander senkrechtstehenden Dia- 
gonalen des Rhombus sollen die Nebenachsen der Doppelpyramide 
darstellen; sie stehen aufeinander und auf der Hauptachse senk- 
recht. Eine solche Form ist disymmetrisch, sie besitzt zwei Sym- 
metrieebenen, durch die sie in je zwei spiegelbildlich gleiche Halften 
zerlegt werden kann. Diese Grundform der Zelle ist dieselbe, die 
auch dem Organismus der Rippenquallen zugrunde liegt; und nun 
ersehen wir aus den Beobachtungen H. E. Zieglers an Beroé und 
den von Kk. Heider mitgeteilten, noch nicht publizierten Unter- 
suchungen Hatscheks an Pleurobrachia, da® die gleiche Form auch 
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in alle Furchungsstadien, ja in alle Entwicklungsstadien der Cteno- 
phoren bis zur Erreichung des fertigen Zustandes hineingelegt 
werden kann. 

Ich nehme nun an, daB nicht bloB der Eizelle, sondern auch 
jedem Furchungsstadium, ja jedem ferneren Entwicklungsstadium 
der Ctenophoren die gleiche disymmetrische Form einer heteropolen 
Doppelpyramide mit rhombischer Basis zugrunde liege. Ein Schema 








b c d 


Fig. 5. 


eines disymmetrischen Eies im Achtzellenstadium der Entwicklung, 
vom animalen Pol gesehen, habe ich in Textfig. 6a wiedergegeben. 
Es zeigt bereits vier Quadranten nach Art einer Beroé oder Pleuro- 
brachia. — Es sind nun nur geringfiigige Anderungen der angenom- 
menen Grundform der Eizelle notwendig, um zu anderen Formen 
zu fiihren. Denken wir uns zunachst, wir hatten es mit einer hetero- 
polen Doppelpyramide zu tun, bei der die gemeinsame Grundflaiche 
der beiden Einzelpyramiden kein Rhombus, sondern ein Quadrat 
wire (Textfig. 5c). —— Eine soleche Grundform wiirde eine heteropole 


Hauptachse und zwei aufeinander senkrecht stehende gleichpolige 
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und gleichwertige Nebenachsen unterscheiden lassen; sie wiirde sich 
von der friiheren Form nur durch die Gleichwertigkeit der Neben- 
achsen unterscheiden. Es ist klar, da® eine solehe Form in jeden 
Organismus mit heteropoler Hauptachse und radiarer Grundform, 
d.h. in jeden sogenannten radiér gebauten Organismus hineingelegt 
werden kénnte. Ebenso kénnte man nach dem fiir die Ctenophoren 
giiltigen Satz erwarten, daB auch jedes Entwicklungsstadium eines 
solchen Tieres die gleiche stereometrische Grundform wieder er- 
kennen lieBe. Ich habe in Textfig. 6b wieder ein Achtzellenstadium 


Be 


gezeichnet, und zwar ein solches, wie es z. B. Amphioxus (nach Hat- 
scheks Darstellung), Echinus, Syeandra oder irgendeine andere Form 
mit vermeintlich oder angeblich typisch radiarer Furchung zeigt. 
Die Mikromeren liegen im Achtzellenstadium eines solchen Eies 
direkt iiber den Makromeren. Die zwei Symmetrieebenen, die man 
durch das Ei legen kann, sind nicht, wie bei den Ctenophoren, un- 
gleichwertig, sondern gleichwertig. Indessen mu8 uns schon der Fall 
vom Amphioxus zur Vorsicht mahnen. Bekanntlich hat Cerfontaine 
in seiner Arbeit iiber die Entwicklung des Amphioxus gezeigt, daB 
schon das ungefurchte befruchtete Ei einen deutlich bilateral- 


symmetrischen Bau erkennen lat, daB, mit anderen Worten, die 
durch ihre Farbe und ihren Kornchenreichtum charakterisierten 
Substanzen symmetrisch zu beiden Seiten einer einzigen Symmetrie- 
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ebene, die der Medianebene des erwachsenen Tieres entspricht, ver- 
teilt sind. Das Ei ist also nicht radidér-symmetrisch, wie man nach 
den fritheren Darstellungen der Furchung hatte glauben kénnen, 
sondern bilateral-symmetrisch gebaut. Und ebenso ist es jedes 
Furchungsstadium, ja jedes Entwicklungsstadium iiber- 
haupt. Diese bilaterale Symmetrie gibt sich schon im Vierzellen- 
stadium zu erkennen, indem ein deutlicher GréBenunterschied 
zwischen den zwei vorderen antero-dorsalen und den zwei hinteren 
postero-ventralen Zellen bemerkbar ist. Dasselbe gilt auch fiir das 
Achtzellenstadium, das eine entfernte Ahnlichkeit mit dem in der 
Textfig. 6c dargestellten typisch  bilateral-symmetrischen Acht- 
zellenstadium erkennen laBt. Kurz, es laBt sich die Vermutung nicht 
von der Hand weisen, da’ die vermeintliche Radiarfurchung in 
Wirklichkeit und im Grunde genommen eine bilaterale Furchung 
ist, und daB sie nur auBerlich eine radiére Symmetrie zur Schau 
tragt, wihrend die innere Struktur der Furchungszellen, wenn sie 
genau studiert wire, den bilateral-symmetrischen Bau klar zutage 
treten lassen wiirde. Man bedenke nur, wie lange man z. B. die Ac- 
tinien fiir streng radiar-symmetrische Tiere gehalten hat, wahrend 
ein einziger Schnitt senkrecht auf die Hauptachse den Irrtum sofort 
hiitte klarlegen miissen. Ich nehme also an, daB es vielleicht mit 
Ausnahme der Spongien (Syeandra), keine wirkliehe Radiar- 
furchung gibt, da® vielmehr alle sogenannte Radidrfurchung 
Bilateralfurchung ist. Von dieser secheinbar radiaéren Furchung, 
die Conklin als orthoradial bezeichnete, leitet sich aber wohl sicher 
auf rein mechanische Art, wohl ahnlich wie Wilson und Conklin ge- 
meint haben, die sogenannte Spiralfurchung ab, von der ich ein 
Achtzellenstadium in Fig. 5d zur Darstellung gebracht habe. Diese 
Spiralfurchung fallt in erster Linie dadurch auf, daB die Mikromeren 
des Achtzellenstadiums in den Furchen liegen, die die Makromeren 
zwischen sich lassen, daB sie also gegen diese mehr oder weniger stark 
verschoben sind. Demnach ware auch die Spiralfurchung nur 
als eine Modifikation oder Unterart der Bilateralfurchung 
zu betrachten. Die Einwande, die man dagegen erheben kann, 
sind mir wohl bekannt, aber ich halte sie nicht fiir wnwiderleglich. 
Das Wichtigste wird eine genaue Untersuchung iiber die Teilung 
der organbildenden Substanzen in den ersten Furchungsstadien sein. 

Bei diesen Betrachtungen der promorpheiogischen Verhaltnisse 
der Zelle bin ich von der Grundform a mit der Grundflache b (Text- 
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fig. 5) ausgegangen. Wir haben gesehen, daB eine geringe Ver- 
schiebung in der inneren Struktur der Zelle geniigt, um zu einer Form 
mit der Grundflache c, also zu einer Form von radiérem Typus, zu 
fihren. Eine etwas andersartige Verschiebung, namlich eine ein- 
seitige Verschiebung in der Richtung einer der beiden Nebenachsen, 
kann zu einer Grundform mit deltoidischer Basis (Textfig. 5d) 
fiihren. Die Diagonalen des Deltoids stehen wie die des Rhombus 
(b) und des Quadrats (c) aufeinander und auf der Hauptachse senk- 
recht, aber infolge der einseitigen Verschiebung, die die innere Struk- 
tur erfahren hat, ist nur mehr die eine der beiden Diagonalen oder 
Nebenachsen homopol, die andere ist heteropol. Aus der dis ym- 
metrischen Grundform ist eine bilateral-symmetrische 
geworden. Diese Grundform soll, wie gesagt, nach van Be- 
neden nicht bloB dem Eiund Spermatozoon, sondern auch 
jeder Gewebszelle eines bilateral-symmetrischen Tieres 
zugrunde liegen, und zugleich soll zwischen der Grund- 
form des Eies und der Gewebszellen einerseits und der 
Grundform des erwachsenen Tieres andererseits ein frei- 
lich nicht naiher bestimmter Kausalzusammenhang be- 
stehen. In der Tat lat sich diese Grundform in jedes Furchungs- 
und Entwicklungsstadium eines bilateral-symmetrischen Tieres ohne 
Schwierigkeit eintragen; man vergleiche nur das Bild des Deltoids 
(Textfig. 5d) mit dem typischen Bilde des Achtzellenstadiums einer 
Bilateralfurchung (Textfig. 6c). — Typische Bilateralfurchung, d. h. 
solche, bei welcher schon auBerlich an der GréBe, Form, Lage und ev. 
auch an anderen Eigentiimlichkeiten (Farbe, Kérnchenreichtum usw.) 
der Furchungszellen die bilaterale Symmetrie unverkennbar ist, 
findet sich bekanntlich bei den Ascidien und Cephalopoden. Von 
der Ascidienfurchung wird spater noch die Rede sein. Die von Watase 
und Vialleton genau untersuchte Cephalopodenfurchung (ich kenne 
aus eigener Erfahrung sowohl die Furchung von Sepia, als von Loligo) 
lasse ich auBerhalb des Kreises meiner Darstellung, und zwar deshalb, 
weil die Beziehungen der Furchungszellen zur Organbildung bisher 
leider noch nicht bekannt sind. Was das reife, befruchtete Ei der 
Ascidien betrifft, fiir das van Beneden aus seinen Untersuchungen 
iiber die Furchung eine bilaterale Symmetrie erschloB, so wurde 
diese vor wenigen Jahren von Conklin am Ei von Cynthia direkt 
nachgewiesen. Daf8 dieses Ei eine bilateral-symmetrische Struktur 
besitzt, steht also heute ganz auBer Frage. Nun weist alles, was 
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wir iiber Zellteilung wissen, darauf hin, daB die Tochter- 
zellen dieselbe Struktur, dieselbe Organisation, dasselbe 
architektonische Gefiige des Protoplasmas und des Kerns 
besitzen wie die Mutterzellen. Mégen auch gewisse Substanzen 
(seien es nun Plasmaprodukte, wie die Pigmentkérnchen und Pig- 
mentkrystalle, oder wesentlichere und fiir die Entwicklung wich- 
tigere, ja geradezu unentbehrliche Bestandteile des Plasmas — vor 
allem sogenannte organbildende Substanzen —) bei der Teilung 
ungleich auf die Tochterzellen verteilt werden, wie wir dies in der 
Tat oft genug beobachten, die eigentliche innere Struktur des Proto- 
plasmas und der Zelle iiberhaupt bleibt davon unberiihrt; sie bleibt 
bei der Teilung erhalten und geht unverindert von Zelle auf Zelle 
iiber. Uber die qualitativ ungleiche Teilung des Protoplasmas 
wahrend der Entwicklung, vor allem iiber die ungleiche Verteilung 
der organbildenden Substanzen auf die Tochterzellen bei gleich- 
zeitiger Erhaltung der inneren Struktur, habe ich mich in meiner 
Abhandlung iiber organbildende Substanzen und ihre Bedeutung 
fiir die Vererbung (1906) eingehend ausgesprochen. Sind aber diese 
Erwagungen richtig, so werden wir nicht umhin kénnen, nicht bloB 
der Eizelle, sondern auch allen ihren Abkémmlingen, wie dies van Be- 
neden getan hat, bilateral-symmetrische Struktur zuzuschreiben. 
Nun will ich noch etwas weitergehen. Wir wissen, daB die Fur- 
chungszellen gewisse Wandlungen erfahren. So wissen wir, dab die 
beiden ersten Furchungszellen, unmittelbar nachdem sie aus der 
Teilung hervorgegangen sind, einander nur in ganz geringer 
Ausdehnung beriihren, da® sie sich aber alsbald fester an- 
einanderdringen, so daB die Furche zwischen ihnen mehr und 
mehr verschwindet. Zwischen ihnen tritt dabei ein meniscoidaler 
oder bikonvexer, mit heller Fliissigkeit erfiillter Raum auf!). Aber 
auch im Innern gehen Veranderungen vor sich. Wir wissen, daB 
die zweite Teilungsachse senkrecht auf der ersten steht, was darauf 
hinweist, daB die Bestandteile der Zellen zwischen dem Ende der 
ersten und dem Anfange der zweiten Teilung eine Drehung von 90° 
erfahren. Ganz dasselbe gilt aber auch fiir die folgenden Teilungen. 
Die Anfangsstellung der beiden ersten Furchungszellen und ebenso 
1) Dieser Raum wurde zuerst von mir im Jahre 1879 beschrieben 


und ist seither oft genauer untersucht worden; ahnliche Raume habe 
ich u. A. auch zwischen den Blastomeren des Tritoneies im Vierzellen- 


stadium gesehen. 
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auch der folgenden ist also eine andere als die Endstellung. Ich will 
dies wieder schematisch zur Darstellung bringen. Es soll Textfig. 7a 
das Ei (etwa eines Amphioxus oder Echinus) vom animalen Pol vor 
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Fig. 7. 


a Ungefurchtes Ei in Primarstellung, » Zweizellenstadium in Primérstellung, ¢ Zweizellen- 

stadium in Sekundarstellung, d Vierzellenstadium in Primiirstellung, e Vierzellenstadium in 

Sekundirstellung, f Achtzellenstadium in Primirstellung, g Achtzellenstadium in Sekundir- 

stellung, 2 Achtzellenstadium bei Spiralfurchung. Die Zellen sind zum Unterschied von /--g 
gleichzeitig mit der Teilung in die Sekundarstellung eingetreten. 


Beginn der Furchung darstellen. Das ins Ei eingezeichnete Kreuz 
soll die beiden Nebenachsen, der Punkt am Ende der einen, und zwar 
der heteropolen Nebenachse, soll das eine Ende dieser Achse an- 
geben. Unmittelbar nach vollzogener Teilung stehen die beiden 
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Furchungszellen so nebeneinander, wie es die Fig. b zeigt; sie stehen 
also mit ihren heteropolen Nebenachsen parallel zueinander und be- 
riihren sich nur in geringer Ausdehnung. Dann folgt die Drehung 
um 90°, infolge deren die beiden Zellen zueinander so zu stehen 
kommen, wie es die Fig. ¢ zeigt; gleichzeitig haben sie sich gegen- 
einander abgeplattet. Die Stellung b will ich als Primarstellung, 
die Stellung ¢ als Sekundiarstellung bezeichnen. — Ich méchte daran 
nun eine Vermutung kniipfen. Die Experimente von QO. Schultze 
am Frosch und von Herlitzka am Molch haben gezeigt, da8 nur dann 
jede der beiden ersten Furchungszellen eine ganze Larve hervor- 
gehen léBt, wenn sie verhindert wird, in die Sekundiarstel- 
lung einzutreten. Die Experimente Schultzes setzen in 
einem Stadium ein, welches der Primirstellung der beiden 
ersten Furchungszellen entspricht, und ganz dasselbe 
gilt von den Zerschniirungsversuchen Herlitzkas. Sind 
dagegen die beiden Zellen bereits in die Sekundarstellung eingetreten 
und haben sie sich also innig aneinander gelegt und wird nun, wie 
dies von Roux geschehen ist, die eine der beiden zerstért, so erweist 
sich die andere nicht mehr als totipotent; sie hat, nachdem sie 
in die Sekundirstellung (c) eingetreten ist, gewisser- 
maBen ihre Selbstandigkeit verloren; sie ist an ihren Partner 
gebunden, ohne den sie sich nicht mehr entwickeln kann. Ahnliches 
gilt auch, wie mir scheint, von den Experimenten an den Amphioxus- 
und Echinodermeneiern. Die beiden ersten Furchungszellen lassen 
sich durch Schiitteln nur so lange voneinander trennen, als sie weit 
voneinander abstehen und, wie ich annehme, sich noch in Primar- 
stellung befinden. Zu dieser Teit bewahren sie noch eine gréBere 
Selbstandigkeit, und jede von ihnen liefert, von ihrem Partner ge- 
trennt, eine ganze Larve. Sind sie dagegen bereits in die Sekundar- 
stellung eingetreten, so ist entweder eine Trennung unmdglich oder, 
wenn sie gelingt, liefern die beiden Zellen keine ganzen Larven mehr. 

Ganz anders ist es bei den Eiern mit sogenannter Spiralfur- 
chung. Hier erfolgt die Drehung gleichzeitig mit der Tei- 
lung; dies gehért meiner Ansicht nach gerade zu den wesentlichen 
Eigentiimlichkeiten der Spiralfurchung. Wahrend bei der Bila- 
teral- oder Pseudoradiirfurchung Teilung und Drehung der Fur- 
chungszellen durch ein langeres oder kiirzeres Intervall voneinander 
getrennt sind, sind sie bei der Spiralfurchung (und vielleicht auch 
bei der disymmetrischen Furchung) miteinander verbunden. Daher 
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geben auch die beiden ersten Furchungszellen, wenn man sie von- 
einander trennt, keine ganzen, sondern nur halbe Larven. Die 
Zellen sind nicht mehr selbstaéndig, sondern in ihren Schicksalen be- 
reits aneinander gebunden. Aber auch aus einem anderen Grunde 
wiirden sie nicht gleichwertige Ganzlarven geben kénnen. Wie oben 
auseinandergesetzt, schneidet namlich bei der Spiralfurchung die 
erste Furche nicht in der Richtung der kiinftigen Medianebene durch 
und verteilt also die organbildenden Substanzen in ungleicher Weise 
auf die beiden ersten Furchungszellen. Diese besitzen daher nicht 
nur verschiedene prospektive Bedeutung, sondern auch verschie- 
dene prospektive Potenz. 

In den iibrigen Figuren habe ich noch ein paar dltere Stadien ge- 
zeichnet und die Stellung der Furchungszellen nach ihren Achsen- 
verhaltnissen eingetragen. Soweit eine Erlauterung notwendig ist, 
findet sie sich in der Figurenerklarung. 

So werden wir also zu dem Schlusse gefiihrt, daB in jedem 
vielzelligen Organismus nicht bloB die Zahl, sondern 
auch die Stellung der Zellen eine durchaus gesetzmibige 
ist. Jeder Zelle des Koérpers ist nicht bloB ein bestimmter Platz im 
Ganzen angewiesen, sondern sie hat diesen Platz auch in bestimmter 
Lage oder Stellung einzunehmen. Diese Stellung wird aber durch 
die Struktur- oder Achsenverhaltnisse der Zelle bestimmt. So be- 
steht also in jedem Organismus ein allgemeines Gerichtet- 
sein der ihn zusammensetzenden Elemente, ein Schlub, 
zu dem bekanntlich auch zahlreiche experimentell-entwicklungs- 
geschichtliche Arbeiten gefiihrt haben. Dieser SchluB stimmt durch- 
aus mit dem iiberein, was ich schon vor zwélf Jahren in meiner 
Monographie iiber die Linse gesagt habe; er hat aber auch seither 
eine glanzende Bestatigung durch die Arbeiten Martinis iiber Cucul- 
lanus und verwandte Nematoden und nicht minder durch die Ar- 
beiten Conklins iiber die Entwicklung von Cynthia erfahren. 

So fiihren also unsere Betrachtungen iiber die Promorphologie 
der Zelle ganz von selbst zu der Frage nach dem gegenseitigen Ver- 
haltnis zwischen determinierter und nicht determinierter 
Furchung, und Entwicklung titberhaupt. Wie schon erwahnt, 
wurde diese Unterscheidung zuerst von Conklin in seiner Arbeit 
iiber Crepidula aus dem Jahre 1897 getroffen. Sie ist so allgemein 
bekannt und akzeptiert, daB ich nicht nétig habe, die Bedeutung 
der beiden Ausdriicke naiher auseinanderzusetzen. Ich will bloB 
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zeigen, wie sich Conklin selbst die Beziehungen zwischen beiden 
dachte. Nachdem er einige Worte iiber die determinierte Furchung 
(determinate cleavage) gesagt hat, heiBt es: ,,On the other hand, in 
most Echinodermata, Coelenterata and Vertebrata, no such defi- 
niteness in the history of the blastomeres is known to exist. Of 
course the possibility remains, that in most, if not all, of these cases 
the cleavage is of just as determinate a character as in the first 
class mentioned and that the denial of a definite prospective 
value to each blastomere must rest upon the curious basis 
that no one has followed a single blastomere through 
the development. I confess that to me this possibility 
seems extremely probable“!). Diese zweite Art der Furchung 
; er fiigt aber sofort hinzu: ,,Such 


‘ 


nennt er ,,indeterminate cleavage’ 
a classification is in many respects an unsatisfactory one, and it 
can only be regarded as having a temporary value, but it will serve 
to emphasize a distinction which in our present state of knowledge 
we must recognize as existing’ (S. 191). Aus diesen Bemerkungen 
ist deutlich zu ersehen, daB Conklin sehr entschieden zu der An- 
nahme neigt, daB im Grunde genommen alle Furchung, auch die, 
die er als ,,indeterminate“ bezeichnet, determiniert sei, und dab er 
die zwei Klassen nur aufstellte, um unserer augenblicklichen Kennt- 
nis bzw. unserer Unkenntnis Rechnung zu tragen. Uber die Frage, 
welche der beiden Furchungsarten die urspriingliche sein mége, hat 
er sich nicht gedéuBert, wenigstens in der erwahnten Arbeit nicht, 
und es ist mir auch aus den spateren Arbeiten keine AuBerung dar- 
iiber in Erinnerung. Dagegen hat sich K. Heider, wie schon erwahnt, 
wiederholt dahin geéiuBert, daB er die determinierte Entwicklung 
(Heider schreibt determinativ) fiir sekundaér oder abgeleitet halte, 
und daB sie wohl auf einer vorzeitigen Anlagensonderung beruhen 
mége. Wenn ich nicht irre, habe ich anderswo, vielleicht auch bei 
Wilson, ahnliche AuBerungen gelesen. — Was nun mich selbst betrifft, 
so stelle ich mich durchaus auf den Standpunkt Conklins, 
ja ich méchte namentlich auf Grund seiner eigenen spi- 
teren Arbeiten tiber Cynthia (aus dem Jahre 1905), sowie 
der Arbeiten Cerfontaines (1906) und ganz besonders 
Mc Brides (1910) iiber die Entwicklung des Amphioxus mit noch 
gréBerer Bestimmtheit die Vermutung aussprechen, dab eigentlich 
alle Furchung eine determinierte sei; aber ich verhehle mir 


1) Von mir gesperrt. 
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nicht, daB ich mich mit einer solechen Auffassung auf dem Boden 
der Hypothese befinde. Die erwaihnten Arbeiten werde ich gleich 
weiter unten ausfiihrlicher beriicksichtigen. 


Als Einleitung zur Analyse des Problems der Gastrulation der 
Chordonier verweise ich auf einige Bilder von Keimformen wirbel- 
loser Bilaterien mit determinierter Furchung, die deutlich 
zeigen, daB die Anlagen der sogenannten Keimblatter oder, richtiger 
gesagt, die Anlagen bestimmter Organe oder Organkomplexe schon 
lange vor Beginn der Einstiilpung des Entodermzellenfeldes und 
damit der Gastrulation vorhanden sind; daB also die Gastrulation 
unmdéglich als ein DifferenzierungsprozeB im gewéhnlichen Sinne des 
Wortes bezeichnet werden darf. Die ersten zwei Bilder (Tafel I1, 
Fig. 1 und 2) sind dem Nachtrage zu meiner Abhandlung iiber die 
Entwicklung der Tellerschnecke entnommen, der im Jahre 1880) 
erschien und ziemlich unbekannt geblieben ist; er wird sogar von 
dem so gewissenhaften Conklin in seiner Abnandlung iiber die Ent- 
wicklung von Crepidula nicht zitiert. Die erste Figur zeigt die 
Stammzelle des Mesoderms bereits in die beiden Urzellen (rot) 
geteilt; das Entodermzellenfeld (blau), das noch ganz flach ist, be- 
steht aus sieben Zellen. Die zweite Figur unterscheidet sich zu- 
nachst dadurch von der ersten, daB die drei groBen peripherischen 
Entodermzellen sich geteilt haben, so daB das Entodermzellenfeld 
nunmehr aus zehn Zellen besteht, und daB die beiden Urzellen des 
Mesoderms begonnen haben, in die Tiefe zu riicken. Sie gelangen 
dadurch ins Blastocoel und geben dort den beiden Mesodermstreifen 
den Ursprung. Ich halte es nicht fiir unwichtig, daB die Mesoderm- 
zellen selbstandig in die Tiefe riicken und nicht zusammen mit dem 
Entodermzellenfeld eingestiilpt werden. Die dritte Figur stellt das 
gleiche Stadium von Physa, einem mit Planorbis nahe verwandten 
SiiBwasserpulmonaten, dar. Sie ist der Arbeit Wierczejskis aus dem 
Jahre 1905 entnommen, also einer Arbeit, die 25 Jahre nach meiner 
Abhandlung iiber Planorbis erschienen ist. Die Beobachtungen Wier- 
czejskis unterscheiden sich (hinsichtlich der Entstehung des Meso- 
derms) nur dadurch von den meinen, daB er fand, daB auch einige 
Ektodermzellen Anteil an der Bildung des Mesoderms nehmen; 
diese Zellen liegen rechts und links neben dem Entodermzellenfeld 
und sind durch mattgelbe Farbe in der Figur kenntlich gemacht. 
Aus ihnen soll das larvale Mesoderm oder das Mesoderm der Trocho- 
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phora (Ektomesoderm der deutschen Autoren) entstehen, das, wie 
schon erwaihnt, von Wierczejski als sekundares bezeichnet wurde, 
wahrend die Hauptmasse des Mesoderms aus den von den Urzellen 
abstammenden Mesodermstreifen (dem Entomesoderm der deutschen 
Autoren) den Ursprung nimmt. Dieses Mesoderm hat Wierczejsky 
als primares bezeichnet. — Die vierte Figur stellt einen optischen 
Querschnitt durch eine junge Blastula von Ascaris megalocephala 
dar. Sie ist der bekannten Arbeit Boveris in der Festschrift fiir 
v. Kupffer aus dem Jahre 1899 entnommen. Die rotgefairbten Zellen 
stellen wieder die Anlage des Mesoderms, die blaugefirbten die 
Anlage des Entoderms dar. Diese Anlagen sind also schon differen- 
ziert, bevor die Blastula sich einzustiilpen begonnen, hat. Die Fig. 5 
stellt einen etwas Alteren Keim von Ascaris in der Ansicht von der 
Bauchseite dar; Fig.6 einen entsprechenden optischen Median- 
schnitt. Die Fig. 5 mag man mit der Fig. 3 von Physa vergleichen. 
Vielleicht hat Heider Recht, wenn er meint, es sei die Urgenitalzelle 
der Nematoden (grau) mit dem primdren Mesoderm der 
Mollusken und Anneliden zu vergleichen, und das eigentliche so- 
genannte Mesoderm sei also im Grunde genommen larvales oder 
sekundéres Mesoderm. Es wiirde demnach bei den Nematoden das 
primaére Mesoderm bis auf die Genitalzellen reduziert sein. Vor 
den Mesodermzellen bemerkt man jederseits noch zwei in der Figur 
gelbgefarbte Zellen, die dem Ektoderm angehéren und zu den Sto- 
matoblasten oder Schlundzellen werden. 

Und nun lasse ich gleich die Darstellung Conklins iiber die Ent- 
wicklung von Cynthia, einer einfachen Ascidie, folgen. Wie schon 
erwahnt, war van Beneden der Erste, der an einer einfachen Ascidie 
(Clavelina Riss.) die Furchung bis zur Bildung der Keimblatter, 
der Chorda und des Nervensystems verfolgte. Van Benedens An- 
gaben wurden spater von Seeliger, Samassa und Castle scharf an- 
gegriffen und bestritten; indessen hat Conklin in einer bewunderungs- 
wirdigen Arbeit (1905) die Richtigkeit seiner Angaben und Deu- 
tungen mit aller Bestimmtheit dargetan; nur in einzelnen, mehr 
untergeordneten Punkten, so z. B. in der Deutung einzelner Zellen 
des 44-Zellen-Stadiums, weicht Conklin von van Beneden und Julin 
ab. Die Arbeit Castles (es kommt hier nur die zweite aus dem Jahre 
1896 in Betracht), ist namentlich durch die Schnittbilder wertvoll, 
die auch Conklin als durchaus richtig anerkannt hat. Nach Conklin 
sind bei Cynthia schon im 16-Zellen-Stadium alle Regionen der Ga- 
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strula deutlich markiert und die verschiedenen organbildenden Sub- 
stanzen auf bestimmte Zellen verteilt. Im Stadium von 32 Zellen 
existieren in der ventralen Hemisphire 14 protoplasmareiche (proto- 
plasmic) Ektodermzellen und 2 ebensoleche Nervenplattenzellen; in 
der dorsalen 6 dotterreiche Entodermzellen, 4 Chorda-Nervenplatten- 
zellen (dotter- und protoplasmareich) und 6 Mesodermzellen mit 
gelbem Protoplasma. Im Stadium von 76 Zellen zahlte Conklin in der 
ventralen Hemisphire 26 Ektoderm- und 6 Nervenplattenzellen, in 
der dorsalen 10 Entoderm-, 8 Chorda-, 8 Nervenplatten-, 6 Muskel- 
und 12 Mesenchymzellen. Endlich fiihre ich noch das 112-Zellen- 
Stadium an, in welchem Conklin in der ventralen Hemisphare 52 Ekto- 
derm- und 12 Nervenplattenzellen, in der dorsalen 10 Entoderm-, 
8 Chorda-, 8 Nervenplatten-, 8 Muskel- und 14 Mesenchymzellen 
ziblte. In der Fig. 7, die die dorsale Hemisphare im Stadium von 
110 Zellen darstellt, sind die Entodermzellen dunkelblau, die Chorda- 
zellen hellblau, die Nervenplattenzellen gelb, die Muskelzellen dunkelrot 
und die Mesenchymzellen blaB hellrot gefarbt. Die Konfiguration 
der Anlagenbezirke, wie sie sich in dem abgebildeten 
Stadium darstellt, ist von der allergrébten prinzipiellen 
Bedeutung und muB sorgfiltig im Gedichtnis behalten 
werden; denn in der Tat gibt uns dieses Stadium den 
Schliissel fiir das Verstandnis nicht bloB der Gastrulation 
der Wirbeltiere im Allgemeinen, sondern namentlich auch 
der Siugetiere im Besonderen in die Hand. Der Keim be- 
findet sich jetzt noch im Beginn der Gastrulation; diese macht 
sich in ihren ersten Anfaingen nach Conklin im Stadium von 64 bis 
76 Zellen bemerkbar; in dem abgebildeten Stadium ist der Keim 
noch scheibenférmig (disk-shaped); darauf wird er schiissel- oder 
napfférmig (saucer-shaped) und zuletzt becherformig (cup-shaped). 
Nicht minder interessant als die Oberflachenbilder sind die Bilder 
von Schnitten, namentlich von Medianschnitten. Einen solchen 
durch eine Blastula im Stadium von 64 Zellen stellt die Fig. 8 dar. 
Die ventrale Hemisphére wird lediglich von Ektodermzellen (un- 
gefarbt) und nur ganz vorn von einer Nervenplattenzelle (gelb) 
zusammengesetzt; in der dorsalen trifft man von vorn nach hinten 
auf eine Nervenplattenzelle, eine Chordazelle, 4 Entodermzellen 
und 2 Mesenchymzellen. Der zweite sagittale Medianschnitt, 
Fig. 9, der, wie der vorige, der Arbeit Conklins entnommen ist, 
zeigt uns eine beginnende Gastrula im Stadium von 110 Zellen; 
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also genau in demselben Alter wie den in Fig. 7 abgebildeten Keim. 
Die Anlagenbezirke der Fig. 7 wird man in der Fig. 9 mit Leichtig- 
keit wiederfinden; wichtig ist noch, da8 die Einstiilpung schon 
jetzt, so seicht sie noch ist, deutlich erkennen laBt, daB sie vorn etwas 
tiefer ist als hinten; hier ist sie kaum angedeutet. Fig. 10 endlich 
stellt einen Medianschnitt einer Gastrula von Ciona intestinalis nach 
Castle dar. Das eingestiilpte Saickchen umfaBt die Anlagen der 
Chorda, des Entoderms (Mitteldarmepithels) und des Mesoderms, 
und zwar wird, wenigstens auf dem Medianschnitt, die dorsale Wand 
von der Anlage der Chorda, die vordere und ventrale von der Anlage 
des Entoderms oder Mitteldarmepithels und die hintere vom Meso- 
derm (Mesenchym) gebildet. Das eingestiilpte Sackchen wendet 
sich deutlich nach vorn. Dieser sagittale Medianschnitt ist, 
wie wir gleich sehen werden, von der grébten Wichtigkeit 
fir das Verstandnis der Bilder, welche man vom Amphi- 
oxus und den Cranioten in einem korrespondierenden 
Stadium bekommt. Auch Conklins Resultate hinsichtlich des 
Verschlusses des Urmundes sind fiir unsere spateren Betrachtungen 
von Wichtigkeit. Er fand, da®B der VerschluB vorn rascher als hinten 
erfolgt, und daB die hintere Urmundlippe nahezu stationar bleibt. 
Vom 218-Zellen-Stadium an verlangert sich die Gastrula und wird 
eiférmig; der Hinterrand des Blastoporus erscheint dabei etwas 
diinner als der Vorderrand. Die vordere Blastoporuslippe fahrt fort 
nach hinten zu wachsen, wahrend die seitlichen Lippen naher an- 
einander riicken. Dadurch wird der Blastoporus zunachst T-formig; 
indem sodann der Querbalken des T durch Aneinanderlegen der 
Rander schwindet, wird der Blastoporus zu einer sagittalen Grube 
oder Rinne und gewinnt die Form eines]. Die seitlichen Lippen 
des Blastoporus werden zuerst nur von den Muskelzellen 
gebildet, aber spater wachsen die Ektodermzellen vollstandig tiber 
sie hinweg. Von der sagittalen Grube schlieBt sich zuerst das Hinter- 
ende. Wichtig fiir die Beurteilung der Angaben Lwoffs, Cerfontaines, 
Legros’ und Mac Brides ist noch, daB Conklin ausdriicklich betont, 
daB die Zellen, aus denen die Chordaanlage hervorgeht, durch ihren 
Dotterreichtum den Entodermzellen ahnlich sehen. Nach alledem 
wird man begreifen, wenn Conklin auf S. 48 seiner Arbeit sagt: 
,My work, like that of Castle, places (but) little weight upon the 
idea of germ-layers since it undertakes to trace specific organs to 
certain cleavages cells and even to certain regions of the unsegmented 
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egg. Emphasis is therefore placed upon organs and organ-forming 
cells and substances rather than upon the more indefinite germ- 
layers.“ Dieser Ansicht kann ich mich nach dem friiher Gesagten 
nur vollkommen anschlieBen. 

Und nun wollen wir die Entwicklung der Ascidien mit der des 
vielgeriihmten und vielgeschmaéhten Amphioxus vergleichen. Mit 
Recht sagt Heider (I. c. S. 193): ,,Fiir den Forscher hat die Ver- 
gleichung einer nicht determinativen Entwicklungsweise einer be 
stimmten Form mit dem determinativen Entwicklungsgang einer 


se 


anderen verwandten einen besonderen Wert. Wir kennen kaum ein 
ansprechenderes Gebiet als die Vergleichung der Amphioxusentwick- 
lung mit der Entwicklung der Ascidien.“ Allerdings kann ich mich 
mit der Art, wie Heider die beiden Entwicklungsweisen miteinander 
vergleicht, nicht einverstanden erkléren. Nachdem Kowalewsky 
(1867 und 1877) und Hatschek (1881) die Grundziige der Entwick- 
lung des Amphioxus bekannt gemacht hatten, wurden durch die 
Arbeiten Lwoffs aus den Jahren 1892, 1893 und 1894 neue, die 
Bildung der Keimblatter und die Gastrulation betreffende Pro- 
bleme aufgeworfen. Nach Lwoff (ich folge hier seiner Hauptarbeit 
aus dem Jahre 1894) erfolgt die Gastrulation beim Amphioxus in 
zwei Phasen oder Stadien, also ahnlich, wie dies Hubrecht und Keibel 
einige Jahre vorher fiir die Saugetiere behauptet hatten: wahrend 
der ersten Phase werde das grobzellige Entoderm eingestiilpt, das 
zum Darmepithel werde; wahrend der zweiten das kleinzellige Ekto- 
derm, aus dem Chorda und Mesoderm hervorgehen. Diese zweite 
Phase der Gastrulation soll sich von der dorsalen Blastoporuslippe 
aus vollziehen. Lwoff machte also auf einen bis dahin nicht geniigend 
beachteten Unterschied zwischen den Zellen der dorsalen und der 
ventralen Wand des Urdarmes aufmerksam. Mit Recht bemerkt 
Heider, es handle sich ,,bei der Annahme von Lwoff, daB das Meso- 
derm des Amphioxus und der Vertebraten zum gréBten Teil dem 
Ektoderm entstamme, eigentlich nur um eine Willkiir in der Ab- 
grenzung der beiden primaren Keimblatter gegeneinander, nicht um 
eine Feststellung faBbarer und greifbarer Tatsachen™ (S. 273). Im 
Jahre 1898 erschienen dann nicht weniger als vier Abhandlungen, 
die sich mit den von Lwoff aufgeworfenen Fragen beschaftigten. Zu- 
nachst leugnete Sobotta den von Lwoff behaupteten Unterschied 
im histologischen Charakter der Zellen der dorsalen und ventralen 
Wand des Urdarms. Sodann bestiatigte Samassa im Allgemeinen 
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diese Angaben Sobottas. AuBerdem meinte er, der Blastoporus 
schlieBe sich dadurch, daB sich seine Rander von allen Seiten her 
einander nahern, nicht aber, wie Hatschek vermutete und Lwoff 
bestatigen zu kiénnen glaubte, in einer dorsalen Liaingsnaht. Von 
geringerer Wichtigkeit waren die Angaben Klaatschs aus demselben 
Jahre, die sich vor allem auf die Mitosen an den Blastoporuslippen 
und die Art des Verschlusses des Urmundes bezogen. Endlich er- 
schien noch eine kleine Arbeit Me Brides; er leugnete, wie Sobotta, 
aber ohne von dessen Angaben zu wissen, daB ein histologischer 
Unterschied zwischen den Zellen der dorsalen und der ventralen 
Wand des Urdarms bestehe. Ebenso leugnete er, daB um die dorsale 
Blastoporuslippe herum eine Einwucherung (inflection) von Ekto- 
dermzellen stattfinde. Die Arbeit war aus auBeren Griinden etwas 
voreilig zum AbsechluB gebracht und bot der Kritik zahlreiche An- 
griffspunkte; sie ist nicht zu vergleichen mit der spateren Arbeit 
desselben Forschers aus dem Jahre 1910. Im Jahre 1900 erschien 
eine kleine Arbeit tuber Amphioxusentwicklung von Morgan und 
Hazen. Sie bestatigten die Angabe Lwoffs, daB die Zellen der dor- 
salen Wand des Urdarmes heller und dotterirmer seien als die der 
ventralen, aber sie schlossen sich seinen Erklarungsversuchen nicht 
an. Die Frage, ob man die Zellen der dorsalen Urdarmwand als 
Ektoderm oder Entoderm bezeichnen wolle, sei ganz ,,a matter of 
choice or definition’. Uber diese Arbeit fallte Me Bride im Jahre 
1910 ein sehr scharfes und sicher ungerechtes Urteil; veranlaBt war 
dasselbe wohl durch die scharfe, aber nicht ungerechte Kritik, die 
Morgan und Hazen an Mae Brides erster Arbeit aus dem Jahre 
1898 geiibt hatten. Im Jahre 1906 erschien dann die schon mehr- 
mals zitierte groBe Arbeit Cerfontaines, die namentlich iiber den 
Bau des Eies und die Furchung eine Menge wichtiger und neuer 
Tatsachen brachte, aber in der Deutung anderer nicht gliicklich war. 
Es wiirde mich zu weit fiihren, wenn ich auf die Ansichten Cerfon- 
taines und ihre Begriindung im Detail eingehen wollte. Ich will 
mich darauf beschranken, aus meinen Notizen nur so viel hervor- 


zuheben, als zur allgemeinen Orientierung notwendig ist. Die Ga- 
strulation sieht Cerfontaine als einen auBerst komplizierten ProzeB 
an, bei dem Invagination, Epibolie und ,,Inflexion’ miteinander 
Hand in Hand gehen. Durch die ,,Inflexion’ gelange ein Teil des 
Ektoderms nach innen, und auf sie soll vor allem die Bildung der 
dorsalen Wand des Urdarms zuriickzufiihren sein. Chorda und Meso- 
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derm sollen also, wie schon Lwoff wollte, ektodermalen Ursprungs 
sein. Der Urmund soll sich durch ,,Concrescenz lings der dorsalen 
Mittellinie schlieBen. Ubrigens meint Cerfontaine, die Einstiilpungs- 
6ffnung kénne zu keiner Zeit der Entwicklung mit dem Blastoporus 
identifiziert werden, wenn man dieses Wort im Sinne einer Offnung 
gebrauchen wolle, deren Rand einen gleichférmigen Bau (une con- 
stitution uniforme) habe und zugleich die Grenze zwischen den 
beiden primdren Keimblattern, dem Ektoderm und Entoderm, mar- 
kieren soll. Das verdaue, wer kann! Was mich betrifft, so kann 
ich mich hinsichtlich aller dieser SchluBfolgerungen nur vollinhaltlich 
der durchaus sachlichen und niichternen Kritik Mac Brides aus dem 
Jahre 1910 anschlieBen, von dessen Arbeit gleich noch die Rede 
sein soll. Man darf wohl annehmen, daBb Cerfontaine hauptsachlich 
solche Praiparate abgebildet hat, die ihm fiir seine SchluBfolgerungen 
besonders beweiskraéftig zu sein schienen. Nun zeigen sie zwar, 
genau so, wie dies schon von anderer Seite betont wurde, daB am 
Urmundrand eine besonders lebhafte Zellvermehrung 
stattfindet, da wir also den Urmundrand als besonders wichtige, 
ja zu dieser Zeit wohl als die wichtigste Wachstumszone an- 
zusehen haben, aber sie beweisen ganz und gar nichts fiir eine Ein- 
wucherung des Ektoderms behufs Anteilnahme an der Bildung 
der Wand des Urdarms. Ich glaube zu diesem Urteil um so mehr 
berechtigt zu sein, als ich von jeher (man vergleiche nur meine erste 
Zellteilungsarbeit aus dem Jahre 1884) der Stellung der Mitosen 
groBbe Aufmerksamkeit geschenkt habe. Mitosen, wie die von Cer- 
fontaine auf Tafel XX, Fig. 4 oder 9, abgebildeten, sind durchaus 
im Sinne der Auffassung Mac Brides gelegen und fiir Cerfontaine 
nicht im geringsten beweisend. Auch kann es nicht einen Augenblick 
zweifelhaft sein, daB die Zellen der dorsalen Wand des Urdarms 
denen der ventralen ahnlicher sind als denen des Ektoderms. Ver- 
einzelte Ausnahmen, wie der auf Tafel XX, Fig. 3, abgebildete Fall, 
den ich iibrigens fiir pathologisch halte, erschiittern diese Regel 
nicht. Ebensowenig hat Cerfontaine seine Angabe, daB sich der 
Urmund lings einer medianen Naht schlieBe, beweisen kénnen. 
Die zahlreichen Bilder auf Tafel XVIII, die das Auftreten, die all- 
mahliche Verkleinerung und endlich den Verschlu8B des Urmundes 
zeigen, lassen nicht die Spur einer Concrescenz im Sinne Cerfontaines 
erkennen. Mir selbst sind diese Bilder aus eigener Anschauung wohl 
bekannt; ich habe sie an Gastrulae studiert, die ich zusammen mit 
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einer groBen Zahl anderer Amphioxuslarven vor langer Zeit von 
Retzius erhielt, aber ich habe an ihnen nie etwas entdecken kénnen, 
was auf das Zustandekommen einer Langsnaht hatte schlieBen lassen. 
Die zweite, wie riihmend anerkannt werden muB, vortreffliche Arbeit 
Me Brides iiber die Bildung der Keimblatter des Amphioxus aus 
dem Jahre 1910 (erschienen im Dezemberheft des Quart. Journ. of 
mier. Science, 1909) war hauptséchlich durch die scharfe, aber nicht 
ungerechtfertigte Kritik hervorgerufen, die seine erste Arbeit aus 
dem Jahre 1898 von seiten Cerfontaines erfahren hatte. Me Bride 
beginnt mit dem Stadium der abgeflachten Blastula, in der schon 
die Achsenverhaltnisse deutlich nachzuweisen sind. Wie Lwoff und 
Klaatsch, findet auch er in der kiinftigen dorsalen Blastoporuslippe 
besonders zahlreiche Mitosen und schlieBt daraus, daB diese Blasto- 
poruslippe ein Wachstumszentrum sei, von dem aus nach 
der einen Seite junge Ektodermzellen, nach der anderen 
junge Entodermzellen gebildet werden. Dieses Wachstums- 
zentrum leite die Gastrulation ein (initiates Gastrulation). Am ven- 
tralen Blastoporusrand sei dagegen das Wachstumszentrum gelegen, 
welches den Blastoporus schlieBe oder richtiger, seine Verengerung 
einleite; dieses erscheine sehr viel spater als das dorsale, namlich 
erst gegen SchluB der Gastrulation. Von groBer Wichtigkeit ist die 
Beobachtung, daB die Ektoderm- und Entodermzellen sich nicht 
blo® durch ihren Kérnchenreichtum, sondern auch durch die Farb- 
barkeit ihrer Kerne sehr auffallend voneinander unterscheiden. Eine 
Einwucherung (,,inflection™) des Ektoderms um den dorsalen Ur- 
mundrand herum, wie sie von Lwoff und Cerfontaine behauptet wurde, 
stellt Me Bride entschieden in Abrede und ebenso eine Verwachsung 
des Blastoporus in einer longitudinalen Naht. Er stiitzt sich dabei 
hauptsachlich auf die Art der Differenzierung der Nervenplatte. Meso- 
derm und Chorda seien entodermalen, nicht ektodermalen Ursprungs. 

In den SchluBbetrachtungen, in denen unter anderem auf die 
grobe Ahnlichkeit zwischen der Gastrulation des Amphioxus und 
der Ascidien ningewiesen wird, wendet sich Me Bride sehr scharf 
gegen Hubrecht; es heiBt hier: ,,I[n starting with Mammalia, and 
reading their complicated processes into the development of lower 
Vertebrata, Prof. Hubrecht has read the book of Vertebrata de- 
velopment upside down.” 

Ich habe in die beiden nach Cerfontaine wiedergegebenen Median- 
schnitte von Amphioxuslarven (Tafel II], Fig. 11 und 12) die An- 
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lagenbezirke eingetragen, sowie sie sich aus Conklins Beobachtungen 
iiber die Entwicklung von Cynthia ergeben haben. Demnach folgen 
in der Mittelebene der dorsalen oder vegetativen Hemisphare von 
vorn nach hinten aufeinander: die Nervenplatte (gelb), die Chorda- 
platte (hellblau), das Mitteldarmepithel oder Entoderm (dunkel- 
blau) und die Anlage desjenigen Organkomplexes, den man unter 
dem Namen Mesoderm zusammenfaBt (rot). Die Fig. 141 entspricht 
der Fig. 9 von Cynthia und stellt den Beginn der Gastrulation des 
Amphioxus dar; Fig. 12 entspricht der Fig. 10 von Ciona und zeigt 
uns eine Gastrula des Amphioxus mit sehr weit offenem Urmund. 
Der Unterschied besteht hauptsaichlich darin, daB die 
ZellenzahlbeimAmphioxus gréBer ist als beidenAscidien; 
darin liegt auch sicher in erster Linie der Grund, weshalb die Zellen 
einer Ascidie viel leichter in Evidenz gehalten und bis zu 
den Organanlagen verfolgt werden kénnen als die des Amphioxus. 
Auch insofern ist ein Unterschied zwischen beiden vorhanden, als 
im Stadium der Blastula und dariiber hinaus die Furchungshéhle 
beim Amphioxus sehr viel gréfer ist als bei den Ascidien; auch dies 
scheint mit der gréSeren Zellenzahl des Amphioxus in Verbindung 
zu stehen. SchlieBlich schwindet aber auch beim Amphioxus die 
Furchungshoéhle ebenso vollstaéndig wie bei den Ascidien (vgl. Fig. 12 
und 10). Diese Ubere? nstimmung in der Entwicklung fiihrt 
fast mit Notwendigkeit zu demSchlusse, dab die Furchung 
und tiberhaupt die Entwicklung des Amphioxus ebenso 
determiniert sei wie die der Ascidien. Daf8 sie uns nicht als 
solche in die Augen springt, ist blo® unserem Unvermégen zuzu- 
schreiben, jede Furchungszelle bis zu einer bestimmten Organ- 
anlage zu verfolgen. Ich nehme also an, daB auch beim Amphioxus 
die Furchungszellen und ihre Abkémmlinge morphologisch und 
physiologisch verschiedenartig sind, und daB die Zellen der vegetativen 
Halfte der Blastula nicht erst infolge der Einstiilpung, also nicht erst 
infolge der Anderung ihrer Lage, verschiedenwertig werden. Die 
Prozesse, welche die Organanlagen in ihre definitive Lage iiber- 
fiihren, sind also in erster Linie Wachstumsprozesse, wenn auch 
sicherlich wahrend derselben die Differenzierungsvorgange weitere 
Fortschritte machen. Wie die Fig. 11 deutlich zeigt, ja schon die 
Beobachtungen Hatscheks bis zu einem gewissen Grade schlieBen 
lieBen, sind die Zellen einer Amphioxusblastula mit abgeflachter 
vegetativer Hemisphare schon deutlich morphologisch yoneinander 
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verschieden, und dieser morphologischen wird wohi sicher auch eine 
physiologische Verschiedenheit entsprechen. Ist einmal die innere 
Keimschicht gebildet, also die Einstiilpung vollendet, so lassen, wie 
die Beobachtungen Lwoffs, Morgan und Hazens, Cerfontaines und 
Me Brides mit Sicherheit ergeben haben, dorsale und ventrale Wand 
des Urdarms deutliche Unterschiede in Beziehung auf GréBe, Form 
und Kérnchenreichtum der Zellen erkennen, und sie erweisen sich 
iiberdies noch durch die geringere Firbbarkeit ihres Protoplasmas als 
von den Zellen der duBeren Schicht verschieden. — Eine Oberflaichen- 
ansicht einer Amphioxusblastula von der vegetativen Seite zur Zeit 
des Beginns der Einstiilpung (also dem Stadium der Fig. 11 ent- 
sprechend) wiirde hinsichtlich der gegenseitigen Lage der Anlagen- 
bezirke (Nervenplatte, Chorda, Mitteldarmepithel und Mesoderm) 
sicher ein ganz dhnliches Bild geben wie es die Fig. 7 von Cynthia 
zeigt; der einzige, einigermaBen erhebliche Unterschied wiirde in 
der Zahl der Zellen zu finden sein. Sobald die Blastoporuslippen 
deutlich und scharf hervortreten, also nach vollzogener Einstiilpung, 
wird die vordere Lippe auBen aus Ektoderm-, innen aus Chorda- 
zellen, die seitlichen und die hintere auBen aus Ektoderm-, innen 
aus Mesodermzellen bestehen; erst in einiger Entfernung vom Rande 
werden die Zellen des Entoderms folgen. 

Ich habe mich absichtlich so lange mit der Entwicklungsgeschichte 
des Amphioxus aufgehalten, weil es wohl kein Tier gibt, tiber dessen 
Stellung und Bedeutung so viel gestritten worden ist, wie tiber ihn. 
Schon vor langer Zeit hat Haeckel dem Amphioxus den Beinamen 
des letzten Mohikaners gegeben; spater hat ihn Dohrn den ver- 
lorenen Sohn der Wirbeltiere genannt; einige Zeit darauf hat ein 
bekannter Zoologe, freilich wenig originell, gemeint, wenn es keinen 
Amphioxus gabe, miiBte man ihn erfinden; und so hat noch mancher 
andere mehr oder minder geistreiche Bemerkungen iiber ihn gemacht. 
Hubrecht will ihn ganz aus der Diskussion iiber die Gastrulation 
ausgeschaltet wissen; paBt er doch so gar nicht in seinen Gedanken- 
gang. Me Bride hat gemeint, die Ascidienlarve stehe in Beziehung 
auf ihre Organisation héher als der Amphioxus, da sie ein Sinnes- 
blaschen und einen wohlentwickelten Schwanz habe; sie und nicht 
der Amphioxus fiihre zum nachst héheren Entwicklungsstadium, 
dem der Cyclostomen, hiniiber. Die Gastrulation der Ascidien zeige 
auch eine groBe Ahnlichkeit nicht bloB mit der der Cyclostomen, 
sondern auch mit der der Amphibien (vor allem der Urodelen), der 
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Dipnéer, des Stérs und anderer Formen. In gewissem Sinne sei 
Amphioxus allerdings degeneriert; wenn man ihm aber aus diesem 
Grunde bei morphologischen Betrachtungen keine Bedeutung bei- 
messen wolle, so miisse man ebenso auch Peripatus oder Chiton oder 
Limulus, die alle abgeainderte, aber dabei doch sehr urspriingliche 
Formen seien, von der Diskussion ausschlieBen. Ein Vergleich der 
Fig. 9—12 diirfte wohl geniigen, um zu zeigen, daB diese Ansicht 
richtig ist, und daB man kein Recht hat, Amphioxus in der Weise, 
wie dies in den letzten Jahren geschehen ist, zur Seite zu schieben. 

Und nun will ich ein paar Worte iiber die Verteilung der An- 
lagenbezirke der Amphibien sagen. Es soll damit gewisser- 
maBen ein Paradigma fiir die 4hnliche Entwicklung von Petromyzon, 
Acipenser, Amia, Ceratodus usw. vorgefiihrt werden. Wie schon 
erwihnt, nennt Brachet eine Keimform, die bisher alle Embryologen 
als Blastula bezeichnet haben, Gastrula, ja, er nennt diese Blastula 
geradezu ,,gastrula vraie“, zum Unterschiede von der von allen 
Embryologen als Gastrula bezeichneten Form, die er ,,Gastrula 
déja modifiée nennt. Einen Medianschnitt durch eine solche Ga- 
strula vraie Brachets habe ich auf Tafel I1, Fig. 13, wiedergegeben. 
Sie hat noch keinen Urmund. Brachet spricht nur von einem ,,vir- 
tuellen” Urmund, womit nur gesagt ist, daB man bereits die Stelle 
angeben kann, wo sich spater der Urmund bildet. Indessen gehért 
ein wirklicher, ein ,,reeller*’ Urmund nach Brachet gar nicht zu den 
Charakteren einer wahren Gastrula. Hinsichtlich des ,,clivage ga- 
struléen’, der in diesem Stadium im Bereich der ,, Randzone“ Al. Géttes 
auftrete und zu einer Trennung der die Wand des Keimes zusammen- 
setzenden Zellen in den Ektoblast und Entoblast fiihren soll, ver- 
weise ich auf das friiher dariiber Gesagte; ebenso hinsichtlich der 
anderen, die zweite Phase der Gastrulation begleitenden Vorginge, 
namentlich der jetzt einsetzenden Invagination. Vor allem mége 
man die sehr ausfiihrliche Darstellung Brachets selbst zur Hand 
nehmen. Wie schon friiher, hebe ich auch jetzt wieder hervor, 
daB die tatsichlichen Befunde Brachets, wie sie vor allem in 
seinen Zeichnungen zum Ausdrucke kommen, ganz wohl zu Recht 
bestehen kénnen, und da sie sich auch leicht in meine Auf- 
fassung einpassen lassen. Ich habe auf Tafel II, Fig. 13, ins Bild 
des Medianschnittes einer Gastrula vraie oder mit anderen Worten 
einer typischen Blastula im gewoéhnlichen Sinne die Anlagen- 
bezirke in denselben Farben eingetragen wie in die Blastula 


Archiv f. mikr. Anat. Bd. 88. 21 




















322 Carl Rabl. 


einer Cynthia oder eines Amphioxus. Auch hier folgen von vorn 
nach hinten aufeinander: Anlage des Zentralnervensystems (gelb), 
Chordaanlage (hellblau), Entoderm (dunkelblau) und Mesoderm 
(rot). Das Urmundgebiet umfaBt die ganze vegetative Hemi- 
sphare innerhalb der Randzone Géttes, also Chorda, Entoderm und 
Mesoderm. Die Anlage des Zentralnervensystems erstreckt sich von 
der vegetativen Hemisphare noch eine Strecke weit auf die animale 
hiniiber, ohne aber den animalen Pol zu erreichen; ja, es lassen die 
dariiber vorliegenden Beobachtungen und Experimente den SchluB 
zu, daB sie in ziemlicher Entfernung vom Pol ihr Ende findet und 
hier in das Korperektoderm iiber- 
geht. In Textfig. 8 habe ich so- 
dann in eine Oberflachenansicht 
einer Amphibienblastula vom vege- 
tativen Pol dieselben Anlagenbezirke 
wie in den Medianschnitt eingetra- 
gen. Ich muB aber bemerken, daB 





die Figur insofern nicht genau ist, 
wenigstens nicht den Verhaltnissen 





eines Triton oder Axolotl entspricht, 


Fig. 8. als der Bereich des kiinftigen Ur- 
Anlagenbezirke eines Amphibiums. 
N Nervensystem, C Chorda, En Darm- 
epithe! und seine Derivate, M Mesoderm = erscheint; wie ein Vergleich mit dem 
und seine Derivate, Ect Epidermis und : : : : 
ihre Derivate, P Urmundregion (von x Medianschnitt Brachets zeigt, ist 


bis x x Entoderm im Alteren, weiteren ‘ . . 
Sten Gen Weabia, derselbe erheblich umfangreicher. 


mundfeldes zu wenig ausgedehnt 


Erst mit Beginn der Invagination 
wird er allmahlich kleiner. Die Invagination nun, die bei den 
Amphibien geradeso wie bei den Ascidien (Taf. 11, Fig. 9) vorn friiher 
auftritt als hinten und vorn auch eine gréBere Tiefe erreicht, 
erfolgt an der vorderen oder spiteren dorsalen Urmundlippe genau 
an der Grenze zwischen Nerven- und Chordaplatte, so dab also 
die Lippe auBen aus Ektoderm-, innen aus Chordazellen besteht; 
erst in einiger Entfernung von den letzteren Zellen beginnen 
dann die eigentlichen Entoderm- oder Mitteldarmepithelzellen, 
die aber nur zum Teil bei der Invagination mit eingestiilpt wer- 
den. Weitaus der gréBte Teil und vor allem die am miachtigsten 
mit Dotter beladenen Zellen stellen eine viel zu triage Masse dar, 
um mit eingestiilpt werden zu kénnen; sie bleiben an Ort und Stelle 


liegen und werden von den Blastoporuslippen allmahlich iiber- 
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wachsen. So greifen also bei der Gastrulation, wie iibrigens die 
meisten neueren Untersucher der Amphibienentwicklung hervor- 
gehoben haben, Invagination und Epibolie innig ineinander. Ist 
die Invagination von vorn nach den Seiten fortgeschritten, haben 
sich also auch seitliche Blastoporuslippen gebildet, so bestehen 
diese nicht etwa, wie gewohnlich angenommen wird, auBen aus 
Ektoderm und innen aus Entoderm, sondern genau so wie bei den 
Ascidien auBen aus Ektoderm und innen aus Mesoderm; erst in 
einiger Entfernung vom Rand beginnen die Entodermzellen. Ganz 
dasselbe gilt natiirlich auch vom hinteren oder spateren ventralen 
Blastoporusrand. So werden also die Blastoporuslippen, wenn wir 
die Chorda nicht geradezu dem Entoderm zurechnen wollen, son- 
dern wie es angesichts der Resultate Conklins zweckm&Big sein 
diirfte, als eine Anlage sui generis betrachten, nirgends aus Ektoderm 
und Entoderm gebildet, sondern vielmehr entsprechend einer kleinen 
dorsomedianen Strecke aus Ektoderm und Chorda und dann weiter 
aus Ektoderm und Mesoderm. Uberall folgt erst in einiger Ent- 
fernung vom Lippenrand das Entoderm. Dieses diirfte, soweit es 
durch Invagination nach innen gelangt, hauptséchlich das Epithel 
der dorsalen Urdarmwand bilden, waihrend das E pithel der ven- 
tralen Wand, die in die machtige Dotterzellmasse tibergeht, von 
dem nicht eingestilpten Entoderm, das schon im Bla- 
stulastadium seine Lage angewiesen erhalten hatte, ab- 
stammen diirfte. Von diesem Gesichtspunkt aus erscheint auch 
die Frage, ob das Mesoderm mehr in Form von Mesodermdivertikeln 
oder aber unter dem Bilde einer Abspaltung oder richtiger Ablésung 
vom Entoderm entsteht, von mehr nebensachlicher Bedeutung. Bei 
den Ascidien lést sich das Mesoderm sozusagen vom Entoderm ab, 
wihrend beim Amphioxus bekanntlich die schon von Hatschek 
genau beschriebenen und seither oft wiedergesehenen Mesoderm- 
divertikel entstehen. 

Wenn die Menge des Nahrungsdotters noch mehr zunimmt, wie 
bei den Myxinoiden, Selachiern, Knochenganoiden und Teleostiern, 
so daB die Furchen nicht mehr ganz durchschneiden kénnen, so werden 
natiirlich neue Modifikationen der Entwicklung eintreten. Diese 
sind schon oft, auch von mir selbst, eingehend besprochen worden. 
Ich glaube indessen, daB die neuen Gesichtspunkte, zu denen die 
Cell-lineage-Forschung gefiihrt hat, auch auf diese Modifikationen 
ein erfreuliches Licht werfen diirften. Man muB sich nur vor allem 
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von der gebrauchlichen Betrachtungsweise eines Keimes mit dis- 
coidaler Furchung lossagen und ihn zunachst so orientieren, daB der 
animale Pol nach unten und der vegetative nach oben gewendet 
ist; sodann trage man in einen solchen abgefurchten Keim, der kurz 
vor dem Beginn der Gastrulation steht, die Anlagenbezirke mit den- 
selben Farben ein, mit denen ich sie in die Blastulae der Ascidien, 
des Amphioxus und des Axolotls eingetragen habe. Und nun lasse man 
an der Stelle des abgefurchten Keimes, die der Randzone einer Axolotl- 
blastula entspricht, eine Invagination auftreten. Die Blastoporus- 
lippe wird hier wieder vorne genau an der Grenze zwischen Nerven- 
und Chordaplatte gelegen sein, hinten zwischen Kérperektoderm 
und Mesoderm. Die Mesodermzone wird sich genau so, wie bei den 
genannten Formen, rechts und links bis nach vorn an die Chorda- 
platte erstrecken. Man wird dann, wie mir scheint, alle die Bilder, 
die man von der Gastrulation der Anamnier mit dotterreichen Eiern 
kennt, sehr leicht verstehen. 

Indessen will ich mich bei diesem Gegenstand nicht langer auf- 
halten, sondern gleich zur Gastrulation der Amnioten iiber- 
gehen. Dabei will ich vorausschicken, da® Heider nicht blob die 
Gastrula der meroblastischen Anamnier, sondern auch die der Am- 
nioten als Dicogastrula bezeichnet, sowie dies urspriinglich von Haeckel 
geschehen war, der den Namen geschaffen, aber die Unterschiede 
zwischen beiden Gastrulaformen nicht erkannt hat. Indessen unter- 
scheidet Heider doch zwei Unterarten seiner Dicogastrula, nimlich die 
, randstandige’ der meroblastischen Anamnier, die unter den Wirbel- 
losen in ahnlicher Weise bei den Cephalopoden vorkommt, und die 
, flichenstandige der Amnioten, die unter den Wirbellosen bei den 
Skorpionen ein entferntes Analogon besitzt. Wahrend Balfour und 
urspriinglich (1888) auch noch van Beneden (vgl. oben) die beiden 
Formen noch in irgend einer, ihnen offenbar selbst nicht ganz klaren 
Weise zu verbinden suchten, habe ich in meiner Theorie des Meso- 
derms (1889) zu zeigen gesucht, daB die beiden Formen absolut 
nichts miteinander zu tun haben und nur insofern miteinander zu 
vergleichen sind, als sie eben beide Gastrulae sind. Ich habe daher 
auch nur fiir die Gastrula der meroblastischen Anamnier den alten 
Haeckelschen Ausdruck Discogastrula beibehalten, fiirdie Gastrula 
der Amnioten aber den Namen Epigastrula eingefiihrt, der 
denn auch ziemlich allgemein akzeptiert wurde. Heider scheint dies 


iibersehen zu haben; wenigstens nimmt er keine Notiz davon. 
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Was die Gastrulation der Sauropsiden betrifft, so will ich 
mich kurz fassen. Denn das meiste von dem, was ich auf Grund meiner 
eigenen Untersuchungen iiber die Gastrulation der Saéugetiere sagen 
werde, gilt mit wenigen Anderungen auch fiir die Sauropsiden. Vor 
allem ist dies hinsichtlich der Differenzierung der Anlagenbezirke 
innerhalb der Area embryonalis der Fall, die offenbar bei den Saurop- 
siden in ganz ahnlicher Weise verliuft wie bei den Séugetieren. — 
Es wurde schon erwahnt, daB schon lange vor den Vortragen, welche 
van Beneden in Berlin und ich in Wirzburg gehalten haben, also 
vor den Jahren 1886 und 1888, mehrere Arbeiten iiber die Ent- 
wicklung der Reptilien erschienen waren, die keinen Zweifel zu- 
lieBen, daB auch bei diesen, ahnlich wie bei den Amphibien, eine 
Einstiilpung des ,,Blastoderms‘, also eine Gastrulation, erfolgt, 
durch welche die Anlagen des Entoderms, der Chorda und des Meso- 
derms in die Tiefe verlagert werden. Zunachst beobachteten im 
im Jahre 1878 v. Kupffer und Benecke an jungen Keimscheiben 
von Lacerta und Emys eine Einstiilpung des Blastoderms, die in 
ein kleines nach vorn gerichtetes Sackchen fiihrt; sie deuteten die 
Offnung dieser Einstiilpung ganz richtig als Urmund und das Sack- 
chen als Urdarm!). Dabei ist zu beachten, daB schon zwei Jahre 
friiher Rauber in der Primitivrinne der Végel und Saugetiere das 
Homologon des Urmunds anderer Tiere erblickt hatte. — Bald 
darauf teilte v. Kupffer in der schon erwahnten, mit Recht beriihmt 
gewordenen Arbeit iiber die Gastrulation an meroblastischen Eiern 
1882 und 1884 mit, daB® sich bei den Reptilien und Végeln unter 
dem Urdarmsackechen auf dem Dotter eine Zellschicht findet, die 
er als Paraderm oder Dotterblatt bezeichnete. Die Arbeiten v. Kupf- 
fers waren indes noch vielfach durch die Lehre vom Parablast be- 
einfluBt, wodurch das Urteil in mancher Hinsicht getriibt und auf 
Irrwege gefiihrt wurde. Auch ist nicht zu leugnen, daB v. Kupffers 
Untersuchungen an Reptilien viel sorgfaltiger waren als diejenigen 
an Végeln (Huhn und Sperling). Bald nach der Arbeit v. Kupffers 
aus dem Jahre 1882 erschien eine kleine Schrift W. F. R. Weldons 
iiber denselben Gegenstand (1883). Die Untersuchungen waren an 


1) Die ersten Entwicklungsvorgange am Ei der Reptilien. Kénigs- 
berg 1878. Ich werde nur bei denjenigen Arbeiten Titel und Ort ihres 
Erscheinens genau zitieren, die im Handbuch von O. Hertwig nicht an- 
gefihrt sind ; fiir die anderen verweise ich auf die dort enthaltenen Literatur- 
verzeichnisse. 
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der zoologischen Station in Neapel begonnen und in Cambridge 
beendet worden; sie bezogen sich auf Lacerta muralis. Weldon 
teilte mit, daB das Blastoderm am Schlusse der Furchung aus einer 
oberflaichlichen, im allgemeinen eine Zelle dicken Schicht von Epi- 
blastzellen und einer darunter liegenden Schicht (sheet) von ,,lower 
layer cells‘ bestehe. Diese Schicht (Weldon gebraucht fiir sie spater 
statt sheet den Ausdruck layer) besteht aus zwei bis drei Lagen 
groBer, unregelmaBiger, dotterbeladener Zellen. 

Nun bilde sich in der hinteren Region der Area pellucida ein 
Primitivstreif (primitive streak), in dessen Bereich die untere Zell- 
schicht vom Epiblast nicht abgegrenzt sei. Am vorderen Ende des 
Primitivstreifens bilde sich der Blastoporus als eine Grube, die all- 
miahlich zu einem Sickchen werde, dessen Boden spater durchbreche, 
so daB sich eine Kommunikation des Urdarms mit der Oberflache 
des Keimes ausbilde. Offenbar ist der Primitivstreifen Weldons 
nichts anderes als die Primitivplatte Wills; letztere Bezeichnung ist 
entschieden zutreffender. Weldon sagt iibrigens ganz richtig, dab 
die Bildung der Grube bzw. des Sackchens offenbar als eine Ein- 
stiilpung (invagination) aufzufassen sei, ahnlich der, ,,die sich bei 
den Elasmobranchiern finde und speziell auch dhnlich dem von 
Seott und Osborne beim Triton beobachteten Vorgange. — Nur 
nebenbei mége sodann eine Arbeit Balfours iiber die Friihentwick- 
lung der Lacertilier (19. Bd. des Quart. Journ. of micr. Science), 
sowie ein kleiner Aufsatz C. K. Hoffmanns im _ ,,Niederlandischen 
Archiv der exakten und Naturwissenschaften aus dem Jahre 1882 
Erwahnung finden. Beide wurden durch v. Kupffers Arbeit weit 
iiberholt. Auch die Abhandlungen Strahls aus den Jahren 1881 
bis 1884 iiber die Entwicklung von Lacerta agilis mégen nur kurz 
beriihrt werden. So wertvoll sie durch die in ihnen mitgeteilten 
Tatsachen sind, so waren sie doch in der Deutung derselben nicht 
gliicklich. Strahl war augenscheinlich in seiner Opposition gegen 
v. Kupffer von den Anschauungen seines Lehrers Lieberkiihn (vgl. 
dessen Auffassung des Canalis ,,myeloentericus“ und des ,,Chorda- 
kanals‘) beeinfluBt. — Eine der besten Arbeiten iiber die uns be- 
schiftigende Frage war diejenige K.F.Wenckebachs tiber den 
GastrulationsprozeB bei Lacerta agilis aus dem Ende des Jahres 
1890. Es wurde schon erwahnt, daB diese Arbeit haufig, so nament- 
lich von Hubrecht, dem Lehrer Wenckebachs, dann aber auch von 
©. Hertwig und anderen, als Beweis fiir die Theorie, nach welcher 
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bei den Siugetieren die Gastrulation in zwei Phasen verlaufe, an- 
gefiihrt wird, daB ich mich aber diesem Urteil nicht anzuschlieBen 
vermag. Wenckebach hebt zundchst hervor, daB bei Lacerta aus 
der Furchung eine zweiblitterige Keimscheibe hervorgehe, daB also 
die Zweiblatterigkeit nicht das Resultat einer Einstiilpung, sondern 
das der Furchung sei. Im Grunde genommen ist dieses Resultat 
dasselbe, zu dem, wie erwahnt, schon Weldon gelangte. Das zweite 
Hauptresultat seiner Untersuchungen fa8t Wenckebach in die Worte 
zusammen: ,,Die Gastrulation findet statt durch Einstiilpung des 
oberen Keimblattes. Aus dem _ eingestiilpten Urdarm wird ein 
kleiner Teil die Darmwand. In ihrer dorsalen Wand bildet sich die 
Chorda, neben dieser entwickelt sich das gastrale Mesoderm, und 
von dem ganzen Umfang des Blastoporus entwickelt sich das peri- 
stomale Mesoderm. Das dritte Hauptresultat endlich lautet nach 
Wenckebach: ,,Die Bildung von Chorda und gastralem Mesoderm 
setzt sich kranialwarts in die untere Schicht fort.“ Es ist nicht ohne 
Interesse, den Widerspruch zu beachten, der zwischen der Auf- 
fassung Hubrechts und Keibels einerseits und Wenckebachs anderer- 
seits besteht. Dieser betrachtet die Differenzierung des Keimes in 
eine &uBere und innere Zellschicht als das resultat der Furchung, 
Hubrecht und Keibel dagegen halten sie nach ihrer im Jahre 1905 
abgegebenen Erklarung fir die eigentliche Gastrulation. Wencke- 
bach bezeichnet als Gastrulation einzig und allein die ,,Einstiilpung 
des oberen Keimblattes‘‘; Hubrecht und Keibel hielten diese ur- 
spriinglich fiir die ,,zweite Phase“ der Gastrulation, glauben aber 
jetzt, daB sie mit der Gastrulation gar nichts zu tun habe. Trotz- 
dem behauptet aber Hubrecht auch jetzt noch, daB Wenckebach 
ein Anhiinger seiner Theorie sei. Aber noch mehr! Wenckebach labt 
einen, wenn auch nur kleinen Teil der Darmwand aus dem ein- 
gestiilpten Urdarm hervorgehen; Hubrecht und Keibel dagegen 
miissen, wenn ihre Theorie richtig sein soll, eine solche Beteiligung 
kategorisch ausschlieBen. Schon Brachet hat — wie ich glaube, 
mit Recht — betont, daB, wenn nur ein Teil der Darmwand aus 
der ‘Wand des eingestiilpten Sackchens hervorgehen sollte, die 
Theorie Hubrechts und Keibels, deren Anhanger er selbst ist, auf- 
gegeben werden miiBte. Es wurde schon friiher erwahnt, daB Wencke- 
bach die primare untere Keimschicht als cenogenetisches, die durch 
Einstiilpung entstandene Urdarmwand als palingenetisches Ento- 
derm bezeichnete. — Endlich will ich aus der kleinen, aber inhalt- 





nape eeammnte 


oa ee es ot eet 


Ptah) Ps TR ee ES 





Whe age SO 











328 Carl Rabl. 


reichen Schrift Wenckebachs noch folgenden Satz hervorheben: 
»Es ist ... nicht der Raum, sondern die Wand, die eine Héhle 
charakterisiert.““ Dieser durchaus richtige Satz gilt auch, wie ich 
nebenbei bemerken méchte, fiir die Beurteilung der sogenannten 
primaren Amnionhdhle der Saugetiere. 

Nun folgte rasch hintereinander eine Reihe vortrefflicher Arbeiten 
iiber die Gastrulation und Mesodermbildung der Schildkréten. In 
meinen Arbeiten itiber den Bau und den Ursprung der Extremitaten 
der Wirbeltiere habe ich hervorgehoben, daB ich die Schildkréten 
fiir sehr tiefstehende Formen unter den Reptilien halte und habe 
die Griinde dieser Auffassung angefiihrt. Jeder, der entweder selbst 
die Entwicklung der Schildkréten untersucht oder die Arbeiten 
anderer dariiber aufmerksam gelesen hat, wird zugeben miissen, 
daB sie in vielen Punkten ganz besonders urspriingliche Verhaltnisse 
aufweist. Dies scheint mir ganz besonders von Chelonia und Chelydra 
zu gelten, welch letztere Form bekanntlich Gegenbaur fiir sehr 
urspriinglich hielt, und der auch ich auf Grund meiner Untersuchun- 
gen des Skeletts eine besonders tiefe Stellung unter den Emyden 
anweisen méchte. — Die Arbeiten, die in erster Linie in Betracht 
kommen, sind diejenigen Wills itber Chelonia und Cistudo (= Emys) 
lutaria (1892 und 1893), die Arbeit Mehnerts iiber Emys lutaria 
taurica (1892), die Arbeiten Mitsukuris iiber Chelonia caouana, 
Trionyx japonicus und Clemmys japonica (1893 und 1894) und end- 
lich die unter der Leitung Marks herausgegebene, aus dem Harvard 
College stammenden Untersuchungen Gertrud Davenports iiber den 
Primitivstreifen und den Chordakanal (Notochordal Canal) von 
Chrysemys picta, Chelopus insculptus, Ozotheca odorata und vor 
allem Chelydra serpentina (1896). Aus der letzteren Arbeit méchte 
ich vor allem die Beschreibung und Abbildung einer Gastrula 
von Chelydra hervorheben, die mir, wie noch gezeigt werden 
soll, fiir die Beurteilung des Hensenschen Knotens und des 
Primitivstreifens der Saéugetiere von Wichtigkeit zu sein scheint. 
In dem von Davenport beobachteten und abgebildeten Stadium 
(Tafel I, Fig. 4) stellte der Blastoporus eine quere, an den Enden 
nach hinten gebogene Spalte dar, die die ,,Dotterpfropfregion (the 
so called yolk plug region) von vorn und den Seiten umfaBte; von 
der Mitte dieser queren Spalte zog eine von zwei erhabenen Randern 
begrenzte Rinne nach hinten bis an den Rand des Embryonal- 
schildes. Ein ahnliches Bild einer Gastrula von Chelonia hat Mit- 
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sukuri abgebildet (1893, Tafel VII, Fig.8). Auch hier war am 
Hinterende des Embryonalschildes eine quere, mit der Konkavitat 
nach hinten gerichtete Furche vorhanden, von deren Mitte eine 
Rinne riickwarts lief. Ich will gleich bemerken, daB ich die quere 
Furche fiir das Homologon der zuweilen gleichfalls queren Vertiefung 
auf dem Hensenschen Knoten der Sadugetiere, die sagittale Rinne 
dagegen fiir das Homologon der eigentlichen Primitivrinne halte. 

Aus den 90er Jahren stanimen dann noch die Arbeiten L. Wills 
iiber die Anlage der Keimblatter beim Gecko (Platydactylus face- 
tanus) (1892) und der Eidechse (Lacerta) (1895). Davon sind die- 
jenigen iiber Platydactylus schon deshalb die wichtigeren, weil die 
Geckoniden, wie Will selbst bemerkt (S. 25), tiefer stehen und ur- 
spriinglichere Verhaltnisse aufweisen als Lacerta, eine Ansicht, die 
schon von Gegenbaur vertreten wurde. — Die Beobachtungen Wills 
sind zweifellos gut, und ich finde, daB sie ganz vortrefflich zu meinen 
Anschauungen passen, ja daB ich sie geradezu als Beweise fiir die- 
selben anfiihren kann. Und doch waren die Deutungen, die er selbst 
den beobachteten Tatsachen gab, meiner Ansicht nach in den 
meisten Punkten verfehlt. Es wiirde mich viel zu weit fihren, 
wenn ich im Detail darauf eingehen wollte; ich miiBte fast Seite fiir 
Seite vornehmen und kritisieren; auch kann manches von dem, was 
ich sagen werde, erst ganz verstanden werden, wenn ich meine 
Beobachtungen iiber die Entwicklung des Kaninchens auseinander- 
gesetzt haben werde. Nach Will ist die erste Anlage der Primitiv- 
platte beim Gecko (und ebenso auch bei den Schildkréten) sichel- 
formig. Auf dieser Sichel trete haufig eine seichte Furche, die 
,ichelrinne*, auf. Sichel und Sichelrinne vergleicht Will mit den 
gleichnamigen, zuerst von Koller vom Hiihnchen beschriebenen 
Bildungen. Diese Sichel soll spiter dadurch, da® ihre Horner ,,in 
andere Bildungen iibergehen** und nur ihre Mitte, der sogenannte 
»5ichelknopf‘, bestehen bleibe, eine rundliche oder ovale Gestalt 
annehmen. Die rundliche Primitivplatte, die nur einen kleinen 
Bezirk der Keimscheibenoberflache einnimmt, nennt Will auch 
Urmundplatte oder Prostomialplatte. Meiner Ansicht nach ware 
es richtiger, von Urmundfeld oder Urmundgebiet zu sprechen. So 
1aBt also Will den Sichelknopf zur Primitivplatte werden. Ich halte 
diese Ansicht auf Grund meiner Beobachtungen am Kaninchen, 
bei dem gerade so wie bei den Reptilien und Végeln eine Sichel 
vorkommt, fiir unrichtig. Die Sichel ist sicher nicht gleichbedeutend 




















330 Carl Rabl. 


mit der Primitivplatte; auch geht diese nicht aus jener hervor; die 
Sichel gehért vielmehr lediglich dem Hinterrande der Primitiv- 
platte oder des Urmundgebietes des Embryonalschildes an. Das 
Auftreten dieser Sichel ist das erste Zeichen des Einwucherns des 
auBerembryonalen Mesoderms (nicht des Entoderms). Hier wuchern 
die Zellen zuerst in die Tiefe und, wenn diese Einwucherung eine 
besonders lebhafte ist, kann es zur Entstehung einer Rinne — eben 
der Sichelrinne — kommen. Diese Rinne, die, wie noch gezeigt 
werden wird, durchaus keine regelmaBige Erscheinung ist, hat mit 
der viel spater auftretenden Einstiilpung am Vorderrande der Pri- 
mitivplatte oder des Urmundgebietes, also mit der auBeren Off- 
nung des Urdarmsackechens, gar nichts zu tun. Auch in dieser Be- 
ziehung befindet sich Will im Irrtum. Die Sichel oder der Sichel- 
knopf kann lediglich mit dem Endwulst oder dem hinteren Knoten 
des Primitivstreifens, nicht aber mit dem Hensenschen Knoten 
verglichen werden, was der Fall sein miiBte, wenn die Auffassung 
Wills richtig ware. Ubrigens hat Will in spateren Stadien zweifel- 
los zwei Bildungen, die gar nichts miteinander zu tun haben, mit- 
einander verwechselt oder fiir ein und dasselbe gehalten. 

Will vergleicht den hinteren Abschnitt der Primitivplatte mit 
den Dotterpfropf der Amphibien und bezeichnet ihn als ,,Entoderm- 
pfropf‘; er soll spater sehr in die Lange wachsen und dadurch soll 
die Primitivplatte zu einem Primitivstreifen werden. Wie aus 
meinen, die Entwicklung der Saugetiere betreffenden Auseinander- 
setzungen hervorgehen wird, ist der Vergleich des hinteren Ab- 
schnittes der Primitivplatte mit dem Dotterpfropf der Amphibien 
gewiB richtig. Unrichtig ist aber meines Erachtens die Auf- 
fassung des sog. Dotterpfropfes der Reptilien als Entodermpfropfes 
und die Ansicht, daB die Primitivplatte dadurch, daB sie in 
die Lange wachse, zum Primitivstreifen werde. Wie dieser ent- 
steht und wie er sich zur Sichel und zum Sichelknopf verhalt, 
wird spater noch gezeigt werden. Ebenso wird gezeigt werden, 
da8 der soy. Dotterpfropf der Amnioten unméglich Entoderm 
sein kann, sondern Mesoderm ist. — Aber auch hinsichtlich des 
Schicksals des Urdarmsackchens und vor allem seiner ventralen 
Wand kann ich Will nicht beistimmen. Will nimmt an oder stellt 
sich vor, daB® das flache Urdarmsackchen nahe an seinem peripheri- 
schen Rande mit dem Dotterblatt (dem sekundaren Entoderm nach 
Will) verschmelze, und daB dann seine ventrale Wand sowie der 
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anliegende Teil des Dotterblattes spurlos verschwinde oder ,,resor- 
biert*’ werde. Dieses Verschwinden oder Resorbiertwerden ist aber 
keineswegs genau genug untersucht; wir wissen davon so gut wie 
nichts. Gegeniiber der Annahme Wills bleibt immerhin die An- 
nahme méglich, daB die ventrale Wand des Urdarmsiackchens, d. h. 
die Zellen, die sie zusammensetzten, erhalten bleiben, sich aber 
zuriickziehen und auch spater Anteil an der Zusammensetzung des 
Darms nehmen. Obwohl Will von dem Schwunde und der Re- 
sorption der ventralen Wand des Urdarmsackchens spricht, ist doch 
an seinen Abbildungen nirgends etwas von Kern- und Zellzerfall, 
von karyolytischen Prozessen u.dgl. zu sehen. Solche kénnten 
Will doch nicht entgangen sein. — Auch was Will iiber das Meso- 
derm, die Zeit und Art seiner Differenzierung und die Entstehung 
des gastralen Mesoderms sagt, halte ich nicht fiir berechtigt. Ich 
miiBte, um die Deutung Wills zu akzeptieren, annehmen, dab das 
Mesoderm von Platydactylus eine total andere Bildung sei, als das 
Mesoderm der von mir daraufhin untersuchten Formen, also das 
Mesoderm von Hatteria, Emys (= Cistudo), der Ente, dem Huhn 
und vor allem dem Kaninchen. Aber trotz dieser zahlreichen und 
tiefen Meinungsverschiedenheiten zwischen Will und mir will ich 
nochmals betonen, daB ich dessen Arbeiten iiber die Entwicklung 
der Reptilien fiir eine sehr wertvolle Bereicherung unserer Kennt- 
nisse der betreffenden Vorgange halte; nur muB man Beobachtung 
und Deutung immer streng auseinanderhalten. 

Ungefahr dasselbe gilt von den zahlreichen Arbeiten tiber die 
Entwicklung der Schlangen (Kreuzotter und Ringelnatter), die wir 
Ballowitz verdanken'). Ballowitz unterscheidet in der Entwicklung 
des Blastoporus drei Stadien; im ersten stelle dieser eine quere 


1) Die Arbeiten Wills, auf die hier Bezug genommen ist, sind samt- 
lich in dem Kapitel iber die Lehre von den Keimblattern von O. Hertwig 
(Handbuch der Entwicklungsgeschichte der Wirbeltiere) zitiert. Freilich 
wird iiber sie in ganz anderem Sinne und von ganz anderem Gesichts- 
punkte aus geurteilt wie hier. Was die Arbeiten von E. Ballowitz betrifft, 
so erwahne ich auBer den a. a. O. zitierten noch folgende: Die Entwick- 
lungsgeschichte der Kreuzotter (Pelias berus), Jena 1903, Die Gastrulation 
der Blindschleiche (Zeitschr. f. wiss. Zool., 83. Bd., 1905), Urmundbilder 
im Prostomastadium des Blastoporus bei der Ringelnatter (Arch. f. Anat. 
u. Phys., Anat. Abt., 1902) und Die erste Entstehung der Randsichel, 
der Archistomrinne und der Urmundplatte am Embryonalschild der 
Ringelnatter (Zeitschr. f. wiss. Zool., 105. Bd., 1913). 
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bogenférmige Rinne dar, die ihre Konkavitaét nach vorn kehre; 
diesen Blastoporus nennt Ballowitz Archistom und vergleicht ihn 
mit der von Will bei Reptilien und vorher schon von Koller beim 
Huhn beschriebenen ,,Sichelrinne“. Das Archistom gehe dadurch 
in das Prostom, das zweite Stadium des Blastoporus, iiber, daB sich 
die Enden der Rinne nach hinten wenden; das Prostom kehre also 
seine Konkavitét nach hinten. Endlich werde das Prostom zum 
Metastom, d.h. zu einer sagittalen Rinne, die Ballowitz mit der 
Primitivrinne der Végel und Saugetiere vergleicht. Ich halte diese 
Nomenklatur nicht nur fiir ganz iiberfliissig, sondern bin der An- 
sicht, daB ihr eine ganz falsche Auffassung zugrunde liegt. Meiner 
Ansicht nach ist es nicht erwiesen, daB bei den Schlangen eine Sichel 
und Sichelrinne dhnlich wie bei den Végeln und Séugetieren zur 
Ausbildung kommt. Ich vermute vielmehr, daB das ,,Archistom*‘ 
Ballowitz’ nicht mit der am Hinterende des Embryonalschildes auf- 
tretenden Sichelrinne, sondern mit der am Vorderende des Primitiv- 
streifens, also nicht weit entfernt vom Vorderende des Embryonal- 
schildes, auftretenden Einstiilpung des Hensenschen Knotens ver- 
glichen werden miisse. DaB die Form des Blastoporus bei den 
Reptilien eine sehr verschiedene sein kann, wissen wir langst; wie 
verschieden sie zur Zeit, wo die Rinne nach hinten konkav ist, sein 
kann, hat Ballowitz selbst an der Ringelnatter gezeigt. DaB® der 
Blastoporus selbst noch in den Stadien, in welchen er in ein ansehn- 
liches Urdarmsackchen fiihrt, mit der Konkavitaét nach vorn ge- 
richtet sein kann, geht aus den Untersuchungen Davenports und 
Mitsukuris an Schildkréten hervor. Diesen Beobachtungen ist aber 
eine um so gréBere Bedeutung zuzuschreiben, als die Schildkréten 
zweifellos viel tiefer stehen als die Schlangen. Auch die Art, wie 
Ballowitz die Primitivplatte entstehen laBt, die ,,Ein- und An- 
lagerung von Entodermzellen’, d. h. von Zellen der unteren Schicht, 
stimmt mit dem, was sonst iiber diese Vorgange bekannt ist, nicht 
iiberein. 

Von besonderer Wichtigkeit scheint mir die schon vor den Ballo- 
witzschen Arbeiten erschienene kleine Abhandlung Wills ,,Uber die 


Verhaltnisse des Urdarmes und des Canalis neurentericus bei der 
Ringelnatter (Biol. Centralblatt 1899) zu sein. Nach Will zeigt 
der Urdarm hier im Vergleich mit den anderen Reptilien ,,eine ent- 
schiedene Tendenz zur Riickbildung’, ,,so0 da®B die Schlangen in 
bezug auf die Urdarmverhaltnisse einen sehr schénen Ubergang 
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zu den Saéugern und Végeln bilden“ (S. 406). Der letzte Satz ist 
cum grano salis zu nehmen. Wichtig ist das von Will in Fig. 6 
gegebene Querschnittsbild ,,durch das vordere Drittel eines voll 
entwickelten Urdarmes“, mit dem sich, wie auch Will hervorhebt, 
ohne weiteres die Querschnittsbilder der Embryonalschilder der 
Végel und Séugetiere vergleichen lassen. Nur ist gegeniiber den 
Bildern von Saugetieren hervorzuheben, daB bei den Schlangen die 
dorsale Wand des Urdarmes dicker ist als die ventrale, wahrend bei 
den Saiugetieren das umgekehrte der Fall ist. Dies hangt mit dem 
Umstande zusammen, da® bei den Saéugetieren die Chorda im Ver- 
gleich mit der der Reptilien rudimentar ist, und daB sie schon als 
rudimentaéres Organ angelegt wird. Schon bei anderer Gelegenheit 
habe ich darauf hingewiesen, da® rudimentaére Organe nicht erst 
wihrend der spateren Entwicklung rudimentér werden, sondern 
daB sie bereits als solche angelegt werden (vgl. meine Auseinander- 
setzungen iiber den Bau und die Entwicklung der Linse des Maul- 
wurfs und der Fledermause in meiner Monographie ,,Cber den Bau 
und die Entwicklung der Linse**). 

Endlich erwihne ich von den Arbeiten iiber die Gastrulation der 
Schlangen noch die von O. Hertwig gemeinsam mit seinem Schiiler 
N. Gerhardt angestellten Untersuchungen iiber die Entwicklung der 
Ringelnatter (vgl. Sitzungsber. d. Berl. Akad. 1901 und Anat. Anz., 
Nov. 1901). O. Hertwig hat sich, wie schon friiher erwahnt wurde, 
auf Grund dieser Untersuchungen, sowie solcher iiber die Gastrulation 
der Eidechsen, der Auffassung Hubrechts und Keibels angeschlossen. 
Das Paraderm v. Kupffers bezeichnet er als Darmdriisenblatt und 
das Urdarmsickchen als Mesodermsaickchen; er meint, daB das 
letztere ausschlieBlich Chorda und Mesoderm hervorgehen lasse und 
an der Bildung des Darmepithels gar nicht beteiligt sei. Meiner 
Ansicht nach geniigt eigentlich schon ein genaues Studium von 
Schnitten, wie sie Gerhardt auf S. 257 und 258 der erwahnten, im 
Anatomischen Anzeiger veréffentlichten Arbeit abbildet, um eine 
solche Ansicht zum mindesten als héchst unwahrscheinlich erscheinen 
zu lassen. Es gehért zugleich viel Voreingenommenheit dazu, um 
zu glauben, daB die dicke ventrale Urdarmwand der Fig. 15 (bei 
Gerhardt) gar nichts mit der Bildung der ventralen Darmwand zu 
tun haben sollte. 

Zum Schlusse dieser Literaturiibersicht erwahne ich noch ein 
paar Arbeiten iiber die Keimblatterbildung von Hatteria. Im 
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Jahre 1899 erschien eine mit zehn Tafeln ausgestattete Abhandlung 
von Arthur Dendy unter dem Titel: Outlines of the Development of 
the Tuatara (Sphenodon [Hatteria] punctatus) (Quart. Journ. of 
micr. Seience, Vol. 42, 1899). Ich erwahne sie nur der Vollstandig- 
keit wegen; denn eigentlich tut man ihr zu viel Ehre an, wenn man 
sie auch nur nennt. Solche Abhandlungen oder Schriften kann ich 
nicht als ,,Arbeiten bezeichnen; sie dienen nur dazu, Konfusion 
zu schaffen. Es ist jammerschade um das wertvolle Material, das 
Dendy in die Hande fiel, und das er ohne die geringste Ahnung von 
der Wichtigkeit des Gegenstandes verwiistete. Von seinem jiingsten 
Stadium bildet Dendy einen Schnitt ab, den er fiir einen Median- 
schnitt halt, der aber sicher keiner ist. Wenn die Medullarplatten 
einmal so weit entwickelt sind, wie an der untersuchten Keim- 
scheibe, ist der ,,Blastoporus oder, richtiger gesagt, der Urdarm 
lingst nach unten durchgebrochen. An dem von Dendy abgebildeten 
Schnitt ist aber die Einstiilpung (der Urdarm) noch recht seicht, 
sowie er auf seitlich von der Mittelebene gefiihrten Schnitten spater 
Gastrulastadien aussieht. 

Eigentlich kommt fiir die Frage der Gastrulation nur dieses 
durchaus ungeniigend untersuchte Stadium in Betracht; alle anderen 
waren viel zu weit dariiber hinaus. 

Vom niachsten Stadium, das Dendy beschreibt, besaB er nur 
eine einzige Keimscheibe. Obwohl ich selbst eine Anzahl junger 
Hatteriaembryonen untersucht habe, kann ich mich weder an Dendys 
Beschreibung noch an seinen Abbildungen zurechtfinden. So gibt 
Dendy an, daB in dem abgebildeten Stadium der Vorderdarm von 
einem Plattenepithel ausgekleidet und ventralwarts geschlossen sei. 
Aus meinen Priparaten von Hatteria geht aber hervor, daB erst, 
wenn sich der zweite Urwirbel zu bilden beginnt, das Kopfende des 
Embryo so weit abgehoben ist, daB® ein blindsackahnlicher Vorder- 
darm mit vorderer Darmpforte unterschieden werden kann. Nie 
aber ist das Epithel des Vorderdarms ein einschichtiges Platten- 
epithel. Ferner ist bei Dendy auf einem Schnitt durch die Mitte 
des Embryo noch keine Chordaanlage zu sehen, was, wie aus meinen 
Praparaten hervorgeht, auch falsch ist. Ebenso unrichtig oder zum 
mindesten héchst ungenau sind die Abbildungen der Schnitte, die 
den Blastoporus und dessen Umgebung treffen. — Die weiteren, 
von Dendy beschriebenen Stadien haben mit der Keimblatter- 


bildung nichts mehr zu tun. 








Uber Edouard van Beneden usw. 335 


In wohltuendem Gegensatz zu dieser Schrift Dendys stehen die 
, otudien zur Entwicklungsgeschichte der Sauropsiden* von H. Schau- 
insland!). Schon vor der ausfiihrlicheren Publikation iiber die Ent- 
wicklung von Hatteria hatte Schauinsland in einem auf dem V. inter- 
nationalen ZoologenkongreB in Berlin im Jahre 1901 gehaltenen 
Vortrag eine Reihe sehr wertvoller Untersuchungen iiber die ersten 
Entwicklungsstadien des Chamaeleons mitgeteilt. Im ersten Teil 
der ,,Beitrage (s. unten) figte er dann eine grobe Zahl von Ab- 
bildungen bei, die, obwohl sie etwas schematisch gehalten sind, 
doch einen guten Einblick in die von ihm beschriebenen Vorginge 
bieten. Von besonderer Wichtigkeit ist die Entwicklung des Am- 
nions, von der Schauinsland mit Recht betont, daB sie ,,wohl friiher 
erfolgt, wie bei irgend einem anderen Tier, soweit es bis jetzt bekannt 
ist’. Was die Gastrulation betrifft, so lassen die Abbildungen keinen 
Zweifel dariiber zu, daB sie der Hauptsache nach in derselben Weise 
erfolgt, wie bei den iibrigen Sauriern; dies ist deshalb interessant, 
weil bekanntlich die Chamaeleonten unter den Lacertiliern eine 
Ausnahmestellung einnehmen und in vielen Punkten ihrer Organi- 
sation sehr auffallend von ihnen abweichen. — Dem zweiten Teil 
seiner ,,Beitrage schickt Schauinsland einen kurzen Text voraus, 
in welchem er die Gastrulation und Mesodermbildung der Reptilien 
zusammen mit der der Vogel bespricht. Er selbst legt den Haupt- 
nachdruck auf die Beschreibung und die Abbildungen seiner Pra- 
parate. Dieser Arbeit Schauinslands waren schon im Februar 1899 
seine ,,Beitrige zur Biologie und Entwicklung der Hatteria nebst 
Bemerkungen iiber die Entwicklung der Sauropsiden” (Anat. Anz., 
15. Bd.) vorausgegangen, in denen die Darstellung der Gastrulation 
und Mesodermbildung in erster Linie stand. Die jiingsten von Schau- 
insland untersuchten Stadien zeigten ein ,,sehr regelmaBig aus- 
gebildetes Embryonalschild mit quergestelltem Urmund und ziem- 
lich langem, ventralwarts gegen den Dotter offenem Urdarm. ,,An 
der Unterlippe der ventralen Urdarméffnung* findet er einen ,, Knopf", 
den er fiir eine Entodermbildung halt und wohl mit Recht mit einer 
ahnlichen von Mitsukuri und Ishikawa bei Trionyx beobachteten 
Bildung vergleicht. Die Primitivplatte der Reptilien halt er fir 
eine rein ektodermale Bildung. Seine Worte lauten: ,,Auch bei den 
Reptilien (Schauinsland hat zuerst den Primitivstreifen der Végel 


') Enthalten in den ,,Beitragen zur Entwicklungsgeschichte und 
Anatomie der Wirbeltiere** (Zoologica, 16. Bd., 1903). 
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besprochen) stammt das Mesoderm aus einem Primitivstreifen (oder 
einer Primitivplatte) ab. Derselbe ist bei ihnen ebenfalls ektoder- 
maler Natur.“ Und weiter heiBt es: ,,Am Primitivstreifen (nebst 
Sichel) der Sauropsiden kommt haufig auch eine Primitivrinne 
(und Sichelrinne) zur Ausbildung, als Zeichen einer besonders leb- 
haften Wucherung seiner Zellen zur Bildung des Mesoderms.‘ Wie 
bei den Végeln finde sich auch bei den Reptilien ein Kopffortsatz 
und wie dort, sei er auch hier rein mesodermaler Natur. Die Chorda 
sei in beiden Fallen weiter nichts als der mediane Teil des vor dem 
Primitivstreifen befindlichen mittleren Keimblattes. Chorda und 
Kopffortsatz seien identisch. ,,Der anfangs solide Kopffortsatz der 
Reptilien wird bald in seinem caudalen Abschnitt hohl, weil eine 
Einstiilpung, welche sich an seinem hintersten Ende (das gleich- 
bedeutend ist mit dem vordersten Abschnitt der Primitivplatte) 
ausbildet, in ihn hineindringt. Dieselbe ist als ,|Urdarm‘ der 
Reptilien aufzufassen und besitzt in vielen Fallen noch eine be- 
deutende GréBe; spater bricht sie nach unten durch.’ Und nun 
folgen zum Schlusse folgende Satze: ,,Samtliche Wucherungen und 
Einstiilpungen vom Primitivstreifen aus einschlieBlich der Sichel 
und des Hensenschen Knotens kann man als Gastrulation auf- 
fassen; durch sie wird bei den Sauropsiden aber nur Mesoderm 
geliefert. Es ist daher auch gerechtfertigt, wenn man die Einstiil- 
pungen in dem caudalen Teil des Kopffortsatzes nicht als Urdarm, 
sondern als ,Mesodermsickchen’ (O. Hertwig) bezeichnet* 
(Beitrage, S. 102 und 103). Somit schlieBt sich Schauinsland, ohne 
dies zu sagen, der Theorie Hubrechts und Keibels an; indessen 
spricht er nicht von zwei Phasen der Gastrulation. Ein eigentiim- 
liches Geschick hat es gefiigt, daB Hubrecht und Keibel zwei Jahre 
nach dem Erscheinen des groBen Werkes Schauinslands gerade die- 
jenigen Vorgange, die dieser als Gastrulation zusammenfaBte, nicht 
mehr als Gastrulation gelten lieBen. Die Gastrulation der Sauro- 
psiden ist nach den beiden genannten Forschern etwas total anderes, 
als die Gastrulation nach Schauinsland. Ganz dasselbe gilt, wie wir 
gesehen haben, auch von der Auffassung Wenckebachs. 

Was nun meine eigene Auffassung der Gastrulation der Rep- 
tilien betrifft, so stiitzt sie sich in erster Linie auf meine Beobach- 
tungen von Emys lutaria und Hatteria punctata, also auf die Unter- 


suchung von Formen, denen zweifellos eine groBe phylogenetische 
Bedeutung zukommt. Allerdings war die Gastrulation in beiden 
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Fallen schon iiber die Anfangsstadien hinaus, indem das Urdarm- 
sickchen bereits gegen den Dotter durchgebrochen war. Die Embryo- 
nen von Emys zeigten auf dem Medianschnitt ein Verhalten, das 
sich am besten mit dem von Mitsukuri in seiner Arbeit iiber die 
Gastrulation von Chelonia auf Tafel VIII, Fig. 18, abgebildeten ver- 
gleichen laBt. Die Sagittalschnitte von Hatteria glichen den von 
Schauinsland auf Tafel 44 seines Werkes abgebildeten Praparaten, 
abgesehen freilich von gewissen Unterschieden, die von durchaus 
wesentlicher Bedeutung sind, die ich aber als Fehler des Zeichners 
bezeichnen méchte. Jiingere Embryonen von Hatteria, als die vor 
Schauinsland und mir untersuchten sind bisher nicht gefunden 
worden. Mir fehlt also, ebenso wie Schauinsland, die Kenntnis 
jener Stadien, die der Einstiilpung und dem Durchbruch des Ur- 
darmsackchens vorausgehen. In dieser Beziehung muB ich mich 
also auf die von anderen Beobachtern untersuchten und beschriebenen 
Formen verlassen. 

Ich nehme nun zunachst wieder, wie beim Amphioxus und den 
Amphibien, an, daB die Furchung eine determinierte sei, daB also 
schon in einem verhaltnismaéBig friihen Stadium die prospektive 
Bedeutung und prospektive Potenz der einzelnen Zellen eine ver- 
schiedene sei. Ich nehme an, daB eine Zelle, welche lediglich Materia! 
zur Chordabildung enthalt, nicht nachtraglich noch zu einer Nerven- 
zelle oder zu einer Zelle des Darmepithels werden kann. In dem 
unter anderem von Weldon beschriebenen Stadium der zweischich- 
tigen oder zweiblatterigen Keimscheibe sind also meiner Annahme 
nach nicht bloB die beiden Schichten als solche ihrer Bedeutung 
und Potenz nach voneinander verschieden, sondern innerhalb der- 
selben gibt es wieder abgegrenzte, differente Bezirke. Ich halte es 
vor allem fiir fehlerhaft, die beiden Schichten, wie dies fast immer 
geschieht, als 4uBeres und inneres Keimblatt zu bezeichnen, sondern 
ziehe es vor, einfach von auBerer und innerer Keimschicht zu spre- 
chen, da mit dem Ausdruck ,,Keimblatt schon eine ganz bestimmter 
organgenetischer Begriff verbunden ist. Die innere Keimschicht 
wird spadter der Hauptsache nach oder vielleicht ganz auBerembryo- 
nales Entoderm, die auBere ist keineswegs, wie es fast ausnahmslos 
heiBt, Epiblast oder Ektoderm (man spricht bekanntlich fast stets 
von Schildepiblast oder Schildektoderm), sondern sie enthalt, soweit 
der Embryonalschild reicht, bereits die Anlagen der Epidermis, des 
Nervensystems, der Chorda, des embryonalen Entoderms und des 
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gesamten, also sowohl des embryonalen als des auBerembryonalen 
Mesoderms. Mit Ausnahme der Anlagenbezirke der Epidermis und 
des Nervensystems, welche zusammen das Ektoderm oder den Epi- 
blast darstellen, bilden alle Anlagen der auBeren Keimschicht des 
Schildes zusammen die Primitivplatte, eine rundliche oder ovale 
Platte am hinteren Rande des Schildes. Das Ektoderm des Schildes, 
in welchem, wie gesagt, die Anlagen des Nervensystems und der 
Epidermis des Embryo vereinigt sind, ist schon von der Zeit der 
ersten Differenzierung des Schildes an durch seine Struktur von 
dem auBerembryonalen Ektoderm verschieden. Dieses auBer- 
embryonale Ektoderm nimmt vor allem Anteil an der Bildung des 
Amnions und der serésen Hiille; es liegt auBerhalb des Schildes, 
hat also mit diesem selbst nichts zu tun. Da nun die duBere Keim- 
schicht des Schildes den ganzen oder fast den ganzen Embryo liefert, 
wahrend die innere, wenn tiberhaupt, nur einen verhaltnismabig 
geringen Teil des Darmepithels und seiner Anhange bilden hilft, 
und im ibrigen nur auBerembryonale Organe, vor allem die innere 
Wand des Dottersackes aus sich hervorgehen laBt, so kann man 
sie kurz als Embryoblast bezeichnen. Dieser ist also gleichbedeu- 
tend mit dem, was die Autoren fast durchwegs als Epiblast oder 
Ektoderm des Schildes bezeichnen. 

Im Zusammenhang mit der machtigen Ausbildung des Nahrungs- 
dotters hat also schon friihzeitig eine Sonderung in embryonale und 
auBerembryonale Zellmassen stattgefunden. Zu den letzteren ge- 
héren zundchst das auBerhalb des Schildes befindliche, aus niedrigen 
Zellen bestehende Ektoderm und ferner die ganze oder doch der 
gréBte Teil der unteren Keimschicht, die phylogenetisch, wie schon 
von vielen Seiten hervorgehoben wurde, vom Entoderm des Em- 
bryo abzuleiten ist und in erster Linie die Aufgabe iibernommen 
hat, den Dotter zu verfliissigen und zu resorbieren. Zu diesen beiden 
auBerembryonalen Zellmassen kommt spater noch eine dritte, nam- 
lich derjenige Teil des Mesoderms, der sich an dem Aufbau des 
Amnion, der serésen Hiille, der Allantois und des Dottersackes be- 
teiligt. Dieser Teil des Mesoderms leitet sich einzig und allein aus 
dem hinteren Teil der Primitivplatte ab, wahrend das embryonale 
Mesoderm die Seitenteile derselben bildet. Man kann also schon 
am Mesodermbezirke der Primitivplatte einen vorderen embryonalen 
und einen hinteren auBerembryonalen Abschnitt unterscheiden. Stets 
ist zu bedenken, daB bei sdmtlichen Amnioten — vor allem aber 
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wegen der Ausbildung einer Placenta bei den Saéugetieren — eine 
ungeheure Menge von auBerembryonalem Zellmaterial geliefert wer- 
den mub,-und daB dieses Material zum Teil schon in den frithesten 
Stadien der Entwicklung benétigt wird. — Ich habe nebenan in 
die Umrisse eines Schildes eines Reptils die einzelnen Anlagen- 
bezirke eingetragen. Das von * bis ** reichende ovale Feld (P) 
stellt die Primitivplatte oder das Urmundgebiet dar; es nimmt das 
Hinterende des Schildes ein und besteht aus den Anlagenbezirken 
der Chorda (C), des Mesoderms (M) und des embryonalen Ento- 
derms (En). Die gegenseitigen Lage- 
beziehungen dieser Bezirke sind der 
Hauptsache nach dieselben, wie bei den 
Amphibien und den Ascidien (Cynthia). 
Der interessanteste Unterschied betrifft td 
den Mesodermbezirk, in dem dieser, wie 
aus den auf die Gastrulation folgenden 
Entwicklungsstadien geschlossen wer- 
den muB, hinten, also im _ Bereiche a 
seines auBerembryonalen Abschnittes, ( 














machtiger ist als bei den Anamniern |, 


und Aseidien. Es hangt dies sicher mit és Aint 
Fig. 9. 
der Ausbildung der embryonalen An- Aniegtubbaish’s cts Reptile, F Ur- 
hangsorgane der Reptilien zusammen, m™undregion oder Primitivplatte, Ect’ 
: : ; embryonales und Ect’’ auBerembryo- 
die den tiefer stehenden Anamniern pales Ectoderm (Epidermis und ibre 
fehlen. Das Urmundgebiet oder die — Petivate): sonst wie Textfigur 8. 
Primitivplatte ist also keineswegs als Ektoderm aufzufassen, und 
es ist daher durchaus verfehlt, zu sagen, die Chorda, das em- 
bryonale Entoderm oder das Entoderm des Urdarmsackchens und 
das Mesoderm seien ektodermale Bildungen. Das ware gerade so 
verfehlt, wie wenn man das ganze Blastoderm eines Amphioxus 
oder einer Cynthia als Ektoderm bezeichnete. Ein Blick auf die 
Blastula einer Cynthia laéBt das Fehlerhafte einer solchen Auf- 
fassung sofort erkennen. — Was das Ektoderm des Schildes betrifft, 
so gliedert es sich in die Anlagenbezirke der Epidermis des Embryo 
und ihrer Anhange (Ect’) und die Anlage des Nervensystems (N). 
Die 4uBere Umgrenzung des Bezirkes des Nervensystems ist in der 
Figur ziemlich willkirlich gezogen. Die bisher iiber die Entwicklung 
der Reptilien vorliegenden Angaben lassen keinen bestimmten 
SchluB dariiber zu, wie weit der Anlagenbezirk des Nervensystems 
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zur Zeit der ersten Differenzierung des Schildes reicht. — Nach 
auBen von dem embryonalen Ektoderm, das bloB innerhalb des 
Schildes vorhanden ist, und nach auBen von der Primitivplatte, 
soweit diese den Hinterrand des Schildes bildet, folgt das auBer- 
embryonale Ektoderm (Ect”), das sich allmahlich mehr und mehr 
iiber den Dotter ausbreitet. Unter dem Schild und unter dem auBer- 
embryonalen Ektoderm liegt die untere Keimschicht, aus der spater, 
indem sich ihre Zellen zu einer diinnen einschichtigen Platte an- 
einanderordnen, das Paraderm oder Dotterblatt wird. Wie erwahnt, 
ist es nicht auszuschlieBen, daB das Paraderm, insoweit es unter 
der Mitte des Schildes liegt, in geringer Ausdehnung Anteil an 
dem Aufbau des embryonalen Darmes nimmt. Der gréBte Teil 
der Wand des letzteren leitet sich aber jedenfalls von dem kleinen 
Entodermfeld der Primitivplatte ab. — Und nun will ich das Gesagte 
auf einige der iiber die Entwicklung der Reptilien vorliegenden 
Untersuchungen anwenden und die Anlagenbezirke des Keimes 
in die Zeichnungen mit den gleichen Farben eintragen, wie dies 
friiher bei Cynthia, dem Amphioxus und dem Axolotl geschehen 
ist. Fig. 15, Tafel I], zeigt nach Will einen Medianschnitt durch 
eine Keimscheibe von Platydactylus mit beginnender Urdarmein- 
stiilpung'). Meine Auffassung ist nun aber von derjenigen Wills 
recht erheblich verschieden. Will bezeichnet den abgebildeten 
Schnitt als ,,Sagittalschnitt durch den in Fig. 8, Tafel I (bei Will) 
abgebildeten Embryo mit Sichel und Sichelrinne“*. Der zitierte 
Embryo zeigt in Oberflachenansicht am Hinterende des Schildes 
in geringer Entfernung von dessen Rande eine mit der Konkavitat 
nach vorn gerichtete Furche, die Will fiir eine ,,Sichelrinne“ halt. 
Die in Oberflaichenansicht heller erscheinende Umgebung dieser 
Furche halt er fiir die ,,Sichel. Ich habe die von Koller an Hiihner- 
keimscheiben entdeckte Sichel an Kaninchenkeimscheiben, wo sie 
gleichfalls vorkommt, genau untersucht. Schon van Beneden hat 
ganz richtig angegeben, daB die Kollersche Sichel am Hinter- 


1) Es ist bloB der mittlere Teil der Willschen Abbildung, der uns 
hier allein interessiert, wiedergegeben mit der Primitivplatte und ihrer 
nachsten Umgebung. Zugleich ist das Bild umgedreht, so daB das Vorder- 
ende nach links, das Hinterende nach rechts sieht. Es ist dies deshalb 
geschehen, um den Vergleich mit den Sagittalschnitten durch die in den 
Fig. 9, 11 und 13 dargestellten Blastulae der Cynthia, des Amphioxus 
und des Axolotls zu erleichtern. 
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rande der Keimscheibe auftritt. Auf ihr kann, wenn die Wuche- 
rung des Mesoderms, die hier stattfindet, eine besonders lebhafte 
ist, eine Rinne, eben die Sichelrinne Kollers, auftreten. In der 
Mehrzahl der Falle kommt es aber, obwohl die Sichel selbst eine 
ganz konstante Bildung ist, nicht zur Entwicklung einer Rinne. 
Dagegen erscheint schon sehr friihzeitig alsbald nach dem <Auf- 
treten der Sichel in ihrer Mitte eine Verdickung. Diese ist der 
Sichelknopf (Endknopf, Endwulst Kollikers, noeud postérieur van 
Jenedens), und von ihm wichst alsbald die hintere Halfte des Pri- 
mitivstreifens nach vorn. Die Sichel mit dem Sichelknopf und 
der von diesem ausgehende Abschnitt des Primitivstreifens gehéren 
der Pars triangularis des Schildes (van Beneden) an, der spater ent- 
stehende Hensensche Knoten (oder vordere Knoten) und die vordere 
Halfte des Primitivstreifens der Pars circularis. Auf dem Hensen- 
schen Knoten tritt spaiter eine Einstiilpung auf, welche nach vorn 
in den Kopffortsatz fihrt. Nur diese Einstilpung ist mit 
der Urdarmeinstilpung der Reptilien zu vergleichen; 
sie hat mit der Sichelrinne nicht das Geringste zu tun. 
Man mu8 immer zwischen den Vorgangen, denen eine phylogenetische 
Bedeutung innewohnt, und denen, die lediglich Wachstumsvorginge 
sind und eine rein mechanische, keine phylogenetische Bedeutung 
besitzen, streng unterscheiden. Die in den Kopffortsatz fithrende 
Kinstiilpung des Hensenschen Knotens besitzt eine groBbe phylo- 
genetische Bedeutung; sie ist Urdarmeinstiilpung. Die Sichelrinne, 
falls eine solche auftritt, ist von ganz sekundérer Bedeutung und 
hingt lediglich mit der machtigen Wucherung des auBerembryonalen 
Mesoderms zusammen. Von allen diesen Dingen wird spater noch 
die Rede sein. Ich muBte sie hier erwihnen, um meine Stellung- 
nahme gegen Will zu rechtfertigen. 

Wenn nun wirklich bei den Reptilien, speziell beim Gecko, eine 
Sichelrinne vorkommt, so diirfte sie der Rinne entsprechen, die Will 
auf seiner Tafel I, Fig. 1, von der Keimscheibe eines Gecko zeichnet. 
Will selbst ist der Ansicht, da®8 hier eine Sichelrinne vorhanden 
gewesen sei. Nun aber bietet die Abbildung mancherlei Schwierig- 
keiten; sie zeigt die Primitivplatte vor der Mitte des Schildes, 
was mir ganz und gar unverstandlich ist. In dem Schild der Fig. 3 
dagegen hat sie die typische Lage am Hinterende; aber die Fig. 2 
laBt nichts erkeanen, was die Fig. 1 und 3 verbinden kénnte. Es ist 
dies ein Punkt, der noch der Aufklaérung bedarf. Die offenbar sehr 
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naturgetreuen Abbildungen von Mitsukuri, welche eine gréBere Zahl 
von Keimscheiben von Chelonia caouana wahrend der Gastrulation 
zeigen, lassen, wie mir scheint, keinen Zweifel dariiber zu, daB die 
Einstilpungséffnung anfangs mit der Konkavitét nach vorn, dann 
aber nach hinten sieht. Ganz dasselbe scheinen mir auch einige 
Abbildungen Wills von der Eidechse zu zeigen. Nun sprechen die 
Abbildungen von Geckokeimscheiben in demselben Sinne, und ich 
kann daher nicht glauben, daB die Bildungen, die Will als Sichel 
und Sichelrinne bezeichnet, irgend etwas mit den gleichnamigen 
Gebilden der Végel und Saugetiere zu tun haben. Die Vertiefung, 
die der Medianschnitt von Fig. 15, Tafel I], zeigt, kann also nicht 
als Sichelrinne, sondern nur als Urdarmrinne bezeichnet werden. 
Aber nicht bloB in der Deutung der erwahnten Rinne, sondern auch 
in der der Zellkomplexe, die die Primitivplatte zusammensetzen, 
kann ich Will nicht folgen. Die Primitivplatte reicht von * bis ***. 
Vor * liegt das Ektoderm des Schildes, und zwar dessen Nervenbezirk, 
hinter *** folgen die flachen Zellen des auBerembryonalen Meso- 
derms, die nicht mehr dem Schilde angehéren. Diese Stelle bezeichnet 
also den Hinterrand der Primitivplatte und zugleich des Schildes. 
Die ersten Zellen hinter * (hellblau) stellen meiner Ansicht nach 
die Chordaanlage vor; darauf folgt (dunkler blau) die Anlage des 
embryonalen Entoderms und hinter der tiefsten Stelle der Einsen- 
kung die Anlage des Mesoderms (rot). Unterhalb der Primitivplatte, 
zum Teil nicht scharf von ihr getrennt, liegen die Zellen der primi- 
tiven unteren Keimschicht, die lower layer cells der englischen 
Autoren, die sich spaiter zum Paraderm zusammenordnen. 

Wir wenden uns nun zur Betrachtung des in Fig. 16, Tafel IT, 
abgebildeten Schnittes. Bei diesem Embryo stand, wie Will schreibt, 
,.der Urdarm auf der Hohe seiner Entwicklung, ohne daB der Durch- 
bruch nach unten bereits eingesetzt hat’ (S. 158). Der Schnitt fiihrt 
etwas schief durch die Keimscheibe und zeigt uns die Mitte des 
Urmundes. Auf den benachbarten Schnitten, auf denen der Urmund 
keine Ausmiindung zeigt, erscheint das Darmsackchen infolge der 
schiefen Richtung der Schnitte mehr als doppelt so lang. ,,Die histo- 
logische Struktur hat etwas gelitten‘, weshalb man von derselben 
absehen midge. Im iibrigen aber ist das Bild leicht verstandlich. 
Wir begegnen derselben Folge der Anlagenbezirke wie bei einem 
Amphioxus oder einer Ascidie; nur findet sich unterhalb der Keim- 
scheibe oder des Schildes und dariiber hinaus, also auch unterhalb 
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des embryonalen Ektoderms der Parablast oder das Dotterblatt, 
so daB also das Lumen der Urdarmsackchen von der Oberflache des 
Dotters durch zwei Zellschichten — namlich der ventralen Wand 
des Darmes und dem Dotterblatt — getrennt ist. 

Endlich teile ich noch in Fig. 14, Tafel 11, das Bild eines Median- 
schnittes einer Keimscheibe von Chelonia caouana nach Mitsukuri 
mit. Das Bild zeigt eine Gastrula mit ventral noch geschlossenem 
Urdarmsackchen'). Die Abbildungen von Mitsukuri scheinen mir 
aus zwei Griinden besonders bemerkenswert zu sein. Erstens sind 
sie offenbar sehr naturgetreu und zweitens hat Mitsukuri auch den 
Dotter mitgeschnitten und mitgezeichnet. Ich méchte nun die Auf- 
merksamkeit auf zwei Punkte lenken: Auf die Dicke der dorsalen 
Urdarmwand und auf den ganzlichen Mangel eines Paraderms im 
Sinne v. Kupffers. An der dorsalen Urdarmwand haben sich nur 
die unmittelbar tiber dem Lumen des Urdarms gelegenen Zellen, 
die sicher bei der Gastrulation mit eingestiilpt worden sind, zu einem 
Zylinderepithel aneinander gereiht, wahrend iiber ihnen, also unter- 
halb des Schildektoderms, wie aus den ziemlich zahlreichen Zell- 
kernen hervorgeht, noch Zellen liegen, die sich noch nicht in die 
Reihe der Epithelzellen eingeordnet haben, aber doch mit ihnen 
untrennbar verbunden sind. Ganz besonders interessant scheint 
mir aber, daB die Zellen der unteren Keimschicht, soweit sie noch 
keine Verbindung mit der Wand des Urdarmsackchens gefunden 
haben, augenscheinlich keine Neigung zeigen, ein Paraderm im Sinne 
v. Kupffers, also eine aus Plattenepithelzellen bestehende Membran, 
zu bilden. (Auf die ganz schematischen Abbildungen Mehnerts iiber 
die Gastrulation von Emys lutaria taurica gehe ich hier nicht ein.) 
Nun sieht man schon seit langem die Schildkréten fiir besonders 
tiefstehende Reptilien an, und speziell die Cheloniden (Chelonia, 
Thalassochelys und Dermochelys) halte ich, wie ich an anderem 
Orte ausfiihrlich begriindet habe, fiir besonders tiefstehende Formen. 
Sie sind die einzigen Synapsiden, nach der Einteilung Osborns, unter 
den rezenten Reptilien, und es muB daher ihrem Verhalten in anato- 
mischer und entwicklungsgeschichtlicher Beziehung groBe Beach- 
tung geschenkt werden. Es ware also ganz wohl denkbar, daB sich 
die Schildkréten durch den Mangel eines Paraderms in Beziehung 
auf ihre Entwicklung und vor allem auch in Beziehung auf ihre 


1) Die kleine Liicke ganz vorn ist sicher Artefakt und fehlt auf drei 
anderen Bildern von Schnitten aus ungefahr demselben Stadium. 
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Medianschnitt durch die Keimscheibe einer Hatteria. 
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Gastrulation in die Mitte stellten zwischen die 
Amphibien und Reptilien. Leider sind von Hat- 
teria die jiingsten Stadien der Gastrulation noch 
nicht bekannt. Da Hatteria der einzige lebende 
Vertreter der Rhynchocephalen ist, die zweifellos 
die tiefste Stellung unter den Diapsiden Osborns 
einnehmen, so ware es immerhin denkbar, daB 
auch bei ihr, ahnlich wie bei den Schildkréten, 
ein Paraderm im Sinne v. Kupffers fehlte. — Wie 
schon friiher mitgeteilt, zeigten die jiingsten 
Keimscheiben von Hatteria, die Schauinsland und 
ich untersuchten, den Urdarm schon ventralwarts 
gegen den Dotter durchgebrochen. Da augen- 
scheinlich bisher keiner der Forscher, die Hatteria- 
eier gesammelt haben, jiingere Stadien als solche 
mit offenem Urdarm fanden, liegt die Vermutung 
nahe, da®B die Eier erst in einem Zustand ab- 
gelegt werden, in welchem das Urdarmsackchen 
durchgebrochen ist. Ich halte es trotz der ver- 
dienstvollen Arbeit Schauinslands nicht fiir uber- 
fliissig, eine Zeichnung einer Keimscheibe aus 
dem jiingsten von mir untersuchten Stadium mit- 
zuteilen!). Die nebenstehende Figur 10 zeigt einen 
Medianschnitt durch eine der drei jiingsten Hat- 
teriakeimscheiben, die mir zu Gebote standen. 
Ich habe die Figur, da die Schnitte ein klein 
wenig schief zu verlaufen schienen, aus mehreren 
Bildern kombiniert, also in sie auch Dinge ein- 
getragen, die erst auf anderen, benachbarten 
Schnitten zu sehen sind. Dahin gehort in erster 
Linie der Knopf am Vorderende des Urdarmkanals, 
welch letzterer die Keimscheibe durchbohrt, und 
von dem gleich noch die Rede sein wird. — Der 


!) Ieh verdanke die untersuchten Hatteriaembryo- 
nen Waldeyer, der mir einige der von Thilenius im 
Jahre 1898 gesammelten Keimscheiben zur Unter- 
suchung iiberlieB. Thilenius unternahm damals seine 
Reise mit Unterstiitzung der Kgl. PreuB. Akademie 
der Wissenschaften. 


















































Uber Edouard van Beneden usw. 345 


Sehild, oder wie man ganz gut auch sagen kann, die Keimscheibe, 
reicht von v bis 4; bei A beginnt das auBerembryonale Ektoderm. 
Mit « ist der Urmund bezeichnet. Die Strecke von der vorderen 
Urmundlippe bis zum hinteren Rande des Schildes stellt die Primitiv- 
platte dar, Das auBerembryonale Ektoderm besteht aus zwei Lagen 
flacher Zellen, von denen sich die oberflachlichen durch ihre sich sehr 
intensiv farbenden Kerne und ihre platte Gestalt auszeichnen. 
Diese oberflachliche Zellschicht ist schon Schauinsland aufgefallen, 
und er hat mit Recht betont, daB ,,das die Zellen sind, welche spater 
noch mehr an GréBe zunehmen und die auBere Bekleidung der serésen 
Hille bilden. Daraus hat Hubrecht den naheliegenden SchluB ge- 
zogen, daB diese Zellschicht eine dem ,,Trophoblast der Saugetiere 
homologe Bildung sei. Schauinsland hat iiberdies, wie aus seinen 
\bbildungen hervorgeht, gesehen, daB sich diese merkwiirdige Zell- 
schicht von hinten her auf die Primitivplatte fortsetzt. Dagegen hat 
er tibersehen, daB sie von der Primitivplatte aus in den Urmund- 
kanal eindringt, um dessen Boden zu iberziehen; ja, sie tiberzieht 
sogar den von Schauinsland entdeckten ,,Knopf* am vorderen und 
zugleich ventralen Ende dieses Kanals. Schauinsland bezeichnet 
diesen Knopf als ,,Entodermknopf* und vergleicht ihn, wie schon 
erwihnt, mit einer ganz ahnlichen, von Mitsukuri und Ishikawa 
bei Trionyx japonicus beschriebenen Bildung. leh bemerke dazu, 
daB ich an meinen Serien von Emyskeimscheiben keinen derartigen 
Knopf sehen kann; auch Mehnert und Will haben hier keinen 
gesehen. Meine Hatteriapraparate lassen nun aber kaum einen 
Zweifel dariiber zu, daB nicht blo® der aubere Uberzug des 
Knopfes, sondern der ganze Knopf ektodermaler Natur ist, und 
das gleiche scheint merkwiirdigerweise auch vom ,,Dotterpfropf‘ 
spaterer Stadien zu gelten. Die zentralen Zellen des Knopfes 
zeigen ebenso wie spater die des Pfropfes ein sehr eigentiimliches 
Aussehen. Sie enthalten sehr intensiv sich farbende chromatische 
Korner, Kriimel und Schollen, die vielleicht auf eine Karyolyse zu 
beziehen sind. Mit Dotterkérnern haben diese Gebilde nichts zu tun. 
In der Nahe der dorsalen hinteren Eingangs6ffnung des Urmund- 
kanales ist der erwahnte ektodermale Uberzug sehr schmal, be- 
deckt also nicht die seitlichen Rander des Bodens des Kanales; 
er wird aber alsbald nach unten zu breiter. Nach dem Gesagten 
finde ich, da®B der Urmundkanal an seiner hinteren Wand und seinem 
Boden von einer besonders charakterisierten einfachen Zellschicht 
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iiberzogen ist, die eine unmittelbare Fortsetzung der auBeren Lage 
des auBerembryonalen Ektoderms zu sein scheint. — Die machtige 
Zellmasse unterhalb der den Boden des Urdarmkanales iiberziehenden 
Zellschicht ist zweifellos peristomales Mesoderm. Dieses setzt sich 
von hinten nach den Seiten fort und bildet hier die Seitenwand des 
Urdarmkanales. Von der unteren Flache dieser machtigen Zellmasse 
lost sich alsbald, vielleicht schon dicht hinter dem Knopf, das auBer- 
embryonale Entoderm los, das weiter hinten zum Dotterentoderm wird. 

Das embryonale Ektoderm oder Schildektoderm wird von Schau- 
insland als ,,eine dicke, aus mehreren Lagen linglicher Zellen be- 
stehende Platte’ beschrieben. Diese Platte la8t er auf den Zeich- 
nungen aus etwa drei Lagen von Zellen bestehen. Diese Darstellung 
ist sicher unrichtig; es handelt sich hier um ein mehrreihiges, aber 
einschichtiges Cylinderepithel. Die rundlichen oder ovalen Kerne 
sind kleiner als sie bei Schauinsland gezeichnet sind und liegen oft 
in vier bis fiinf Reihen iibereinander. Zwischen diesen rundlichen 
Kernen gibt es noch langliche, die sich sehr intensiv farben, und die 
auch Schauinsland gesehen hat. AuBerdem findet man aber auch 
Ubergiange zwischen beiden Arten von Kernen, und ich glaube daher 
diesem Verhalten keine besondere Wichtigkeit beilegen zu_ sollen. 
Die schmalen, dunkleren Kerne des embryonalen Ektoderms stellen 
also wohl nicht eine besondere Art von Zellen dar. Fir die Ein- 
schichtigkeit des Epithels ist vor allem die Lage der Mitosen beweisend. 
Schon in meiner Monographie iiber den Bau und die Entwicklung 
der Linse, dann noch an anderen Orten, habe ich darauf aufmerksam 
gemacht, da®B in einem einschichtigen Cylinderepithel die Zellkerne, 
sobald sie sich zur Teilung anschicken, in die Nahe der freien Seite 
des Epithels riicken. Nie trifft man eine Mitose in der Nahe der 
basalen Seite eines einschichtigen Epithels. Dies zeigt sich sehr klar 
bei der Entwicklung der Linse und das gleiche gilt auch vom Schild- 
ektoderm von Hatteria. 

An der vorderen Urmundlippe schlagt sich bekanntlich das 
Ektoderm, und zwar der Anlagenbezirk des Nervensystems, in das 
Entoderm (im weiteren Sinne des Wortes) um. Als Entoderm im 
weiteren Sinne fasse ich, entsprechend den Verhaltnissen bei den 
Ascidien und dem Amphioxus, die Anlagenbezirke der Chorda, des 
Darmepithels oder des Entoderms im engeren Sinne und des Meso- 
derms zusammen. Von den gegenseitigen Lagebeziehungen dieser 
Anlagenbezirke in der Primitivplatte war bereits die Rede. 
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Auf Medianschnitten durch das Urdarmsackchen sieht man also 
das Schildektoderm in den Anlagenbezirk der Chorda iibergehen. 
Wie weit dieser nach vorne reicht, ist in diesem Stadium sehwer 
zu entscheiden. Jedenfalls haben wir am Entoderm von der dorsalen 
Offnung des Urmundkanales an nach vorne zu zwei Strecken zu 
unterscheiden, die, wenn sie auch ineinander iibergehen, doch deut- 
lich voneinander verschieden sind. Die hintere, ungefahr bis zu der 
mit x bezeichneten Stelle reichende Strecke besteht aus sehr dicht 
gedrangten Zellen, deren Kerne zu vieren oder fiinfen iibereinander 
liegen. Die Mitosen liegen zumeist an der nach unten gerichteten, 
also freien Seite des Epithels. Die vordere, zu dieser Zeit langere 
Strecke des Entoderms, zeigt ein ganz anderes Aussehen; sie be- 
steht aus locker aneinander gefiigten Zellen, von denen nur die ganz 
unten gelegenen epithelialen Charakter tragen, wahrend die iibrigen 
zu lockeren, schief von hinten und unten nach vorn und oben ver- 
laufenden Strangen aneinandergefiigt sind. Mitosen trifft man hier 
ziemlich gleich oft in der untersten Schicht und davon entfernt. 

Ich halte die hintere, kiirzere Strecke mit den dichtgedrangten 
Kernen fiir den eingestiilpten Teil des Entoderms, also fiir den Teil, 
der aus der dorsalen Wand des Urdarmsackchens und in weiterer 
Instanz aus dem Embryoblast hervorgegangen ist, die vordere, 
langere, locker gewebte dagegen fiir den Teil, der aus der urspriing- 
lichen ,,unteren Keimschicht entstanden ist. Ob und inwieweit 
derselbe an der Organbildung des Embryo beteiligt ist, kann nach 
den bisher vorliegenden Untersuchungen nicht entschieden werden; 
jedenfalls kann nach dem heutigen Stand unserer Kenntnisse eine 
solche Beteiligung nicht ausgeschlossen werden. Nach dem Gesagten 
hat das Entoderm einen ganz anderen Charakter, als ihn die Figuren 
Schauinslands zeigen. 

Was endlich noch die Mitosen in dem hinter und unter dem Ur- 
mundkanal gelegenen peristomalen Mesoderm betrifft, so findet mar 
sie allenthalben innerhalb der machtigen Zellmasse zerstreut; eine 
bestimmte Lagerung oder Gruppierung ist nicht zu erkennen. 

Ganz ahnliche Bilder zeigen meine Praéparate von Emys lutaria. 
Auch hier kann man sehen, wie sich die 4uBere Schicht des auBer- 
embryonalen Ektoderms, die durch die plumpen, auffallend stark 
tingierbaren, fast pyknotischen Zellkerne charakterisiert ist, von 
hinten her auf die Primitivplatte vorschiebt und in den Urdarm- 
mundkanal eindringt. Sie erreicht aber hier nicht sein unteres Ende 
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und vor allem fehlt der Knopf, der bei Hatteria regelmaBig vor- 
kommt. Das Entoderm la8t dieselben zwei Strecken unterscheiden 
wie bei Hatteria. Was dort von der Verteilung der Mitosen gesagt 
wurde, gilt auch fiir Emys. 

Fassen wir alles iiber die Reptilien Mitgeteilte zusammen, so 
dirfen wir sagen: Gewi® wird iiber die Gastrulation der Reptilien 
noch viel gearbeitet werden miissen, bevor wir volle Klarheit haben 
werden; immerhin aber ist ein guter Anfang gemacht, und diesen 
verdanken wir den — mit wenigen Ausnahmen — guten, zum Teil 
sogar vorziiglichen Arbeiten iiber diesen Gegenstand. In manchen 
Punkten lassen sie freilich noch viel zu wiinschen iibrig. Vor allem 
mdchte ich es allen ferneren Untersuchern dringend ans Herz legen, 
nur das zu zeichnen, was wirklich zu sehen ist. So ist es ein weit- 
verbreiteter Fehler, um jeden Kern herum Zellgrenzen zu zeichnen, 
auch wenn solche gar nicht zu sehen sind. Manche Forscher scheinen 
zu fiirehten, in den Ruf schlechter Histologen zu kommen, wenn sie 
dies nicht tun. Demgegeniiber kann nicht stark genug betont wer- 
den, daB Zellgrenzen nur dann gezeichnet werden diirfen, wenn sie 
mit Sicherheit zu sehen sind und auch dann nur so weit, als sie zu 
sehen sind. Befolgt man diese Forderung nicht, so kénnen die grébsten 
Irrtimer entstehen. Es kann dann z. B. ein einschichtiges, aber 
mehrreihiges Epithel fiir ein mehrschichtiges gehalten werden. Aber 
auch auf andere Eigentiimlichkeiten ist zu achten; man darf nicht 
einfach, wenn man in einem Praparate viele Mitosen sieht, diese 
nach Belieben verteilt sein lassen. Man muB bedenken, dab jede 
Zelle, jeder Zellkern, jede Mitose eine gesetzmaBige Lage hat. Am 
besten ist es natiirlich immer, wenn jemand seine Zeichnungen selbst 
anfertigt. Ist dies nicht méglich, so muB der Zeichner aufs strengste 
iiberwacht werden. Die meisten Zeichner haben von Histologie 
keine klare Vorstellung oder sie sind halbunterrichtete Histologen 
und folgen einem bestimmten Kanon. Das erste ist lange nicht so 
gefahrlich als das zweite. Das gleiche gilt auch von den Litho- 
graphen; ein Lithograph, der Histologe zu sein glaubt, kann groBen 
Schaden anrichten und die naturgetreueste Zeichnung verderben. 
Ich kénnte davon selbst manches erzdhlen. — Es gibt Dinge in Menge, 
die wir nicht verstehen; das weiB jeder Histologe. Auch diese Dinge 
miissen so gezeichnet werden, wie man sie sieht; man muB sich nur 
immer dessen bewuBt bleiben, daB man sie nicht versteht. — Ich 
habe bemerkt, daB ich mit den Zeichnungen, die in Schauinslands 
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groBem Werk die Gastrulation von Hatteria illustrieren sollen, nicht 
immer einverstanden bin. Wahrscheinlich sind sie von einem Zeich- 
ner, nicht von Schauinsland selbst, angefertigt. Auch die Zeich- 
nungen von Will scheinen mir nicht frei von Fehlern zu sein; waren 
sie es, so miiBte man annehmen, daB die Entwicklung des Gecko 
in einigen, durchaus nicht unwesentlichen Punkten von der der 
Eidechse abweicht. Man vergleiche nur einmal die Fig. 57, Tafel IX, 
seiner Geckoarbeit mit der Fig. 37, Tafel VI seiner Lacertaarbeit. 
Dort ist die hintere Strecke des Entoderms ein sehr schénes, ein- 
reihiges und einschichtiges Cylinderepithel, hier besteht es aus vier 
bis sechs Lagen von Zellen, von denen jede von einer sehr deutlichen 
Membran umgeben ist. Solche Unterschiede zwischen zwei immerhin 
nahe verwandten Formen sind meiner Ansicht nach kaum méglich. 
Leider besitze ich selbst nur einen einzigen Medianschnitt durch 
eine Gastrula von Lacerta mit ventralwarts offenem Urdarm; das 
Bild zeigt eine unbestreitbare Ahnlichkeit mit der erwahnten Zeich- 
nung Wills, nur ist in letzterer das Dottersyncytium weggelassen, das 
doch, wie aus den Arbeiten H. Virchows hervorgeht, sehr wichtig ist 
und auBerdem besitzen die Zellen des Entoderms bei Will sehr scharfe 
Membranen, bei mir nicht. Das, was jetzt am meisten nottut, ist 
eine erneute Untersuchung derjenigen Stadien, welche zwischen dem 
Beginn des Durchbruches des Urdarmsackchens und der véolligen 
Ablosung der Chorda liegen. Ich kann die Bemerkung nicht unter- 
driicken, daB die sogenannte Chordaplatte einer Reptilienkeimscheibe, 
wie sie sich nach erfolgtem Durchbruch des Urdarmsackchens pra- 
sentiert, nicht gleichbedeutend mit der Chordaanlage im engeren 
Sinne des Wortes zu sein scheint; dagegen scheint mir ihr ungeheurer 
Zellenreichtum zu sprechen; es scheint mir, da® dieser sehr viel 
gréBer ist als er zur Chordabildung notwendig ware. Dieses Bedenken 
hat sich mir immer wieder aufgedrangt, wenn ich meine Serien von 
der Hatteriaentwicklung durchging. Leider besitze ich von den 
Stadien, die den Durchbruch zeigen, und denen, die dem bereits 
erfolgten Durchbruch unmittelbar folgen, keine Sagittalserien und 
iiberhaupt wenig Praparate. Aber ein Medianschnitt durch einen 
Keim nach erfolgtem Durchbruch, wie er in Textfig. 10 wieder- 
gegeben ist, zeigt das Entoderm der hinteren Strecke (s. oben) so 
iiberaus zellenreich, wie es die Chorda vor der Bildung des ersten 
Urwirbels (von einem solchen Stadium besitze ich eine Querschnitt- 
serie) auf einem Medianschnitt gewiB nicht sein wiirde. — 
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Wir wollen nun noch einen kurzen Blick auf die Gastrulation 
der Vogel werfen. Es klingt fast wie lronie, daB wir iiber die erste 
Entwicklung der Vogel weniger gut unterrichtet sind als iiber die 
der Reptilien. Es ist dies um so sonderbarer, als von jenen giinstiges 
Material viel leichter zu erreichen ist als von diesen. Meiner Er- 
fahrung nach gehéren zu dem, fiir entwicklungsgeschichtliche Unter- 
suchungen giinstigsten Material die Eier der Ente (und wohl auch 
anderer Schwimmvdégel) und der Méve. Enteneier bekommt man 
bekanntlich bei jeder Bauersfrau, und Méveneier liefert, wenn man sich 
nicht selbst der Miithe des Sammelns unterziehen will, jede gréBere 
Delikatessenhandlung. Die Hiihnereier dagegen diirften zu den 
wenigst giinstigen entwicklungsgeschichtlichen Objekten gehdéren; 
aber sie sind am bequemsten zu erlangen und daher am haufigsten 
untersucht. Auch O. Hertwig hat sich, als er das Kapitel iiber die 
Bildung der Keimblatter fiir sein Handbuch der Entwicklungslehre 
der Wirbeltiere schrieb, bemiht, durch die Untersuchung von Hiihner- 
keimscheiben einen Einblick in die Entwicklung der Keimblatter der 
Végel zu bekommen. So sehr dies anzuerkennen ist, so kann doch die 
Bemerkung nicht unterdriickt werden, daB er dabei nicht weiter 
gekommen ist, als man schon vor 25 Jahren war. — Es wiirde mich 
viel zu weit fiihren, wenn ich auch nur in der summarischen Weise, 
wie dies hinsichtlich der Reptilien geschehen ist, die wichtigeren 
Arbeiten iiber die Keimblatterbildung der Vogel besprechen wollte. 
Ich begniige mich, die Namen derjenigen Forscher zu nennen, denen 
wir das beste, was wir iiber diesen Gegenstand wissen, verdanken. 
leh erwihne zundchst Kolliker und Gasser, von denen der erstere 
in den Jahren 1875 und 1879 (Lehrbuch der Entwicklungsgeschichte), 
der letztere in den Jahren 1874 bis 1879 in einer Reihe vortrefflicher 
Schriften eine Beschreibung des Primitivstreifens und seiner Ent- 
stehung geben; auBerdem verdanken wir, wie erwahnt, Kolliker die 
Entdeckung des Kopffortsatzes. Sodann nenne ich die von Kolliker 
in ungerechtfertigter Weise vernachlassigten Arbeiten Raubers aus 
den Jahren 1875 bis 1879, in denen zuerst, noch vor Balfour und 
van Beneden, die Primitivrinne mit dem Urmund homologisiert 
wurde. Ferner erwahne ich Carl Koller als den Entdecker der Sichel 
und Sichelrinne der Hiihnerkeimscheibe (1879 und 1882), dann die 
aus dem Jahr 1882 stammende vortreffliche Arbeit von Balfour und 
Deighton iiber den Bau des Primitivstreifens und des Kopffortsatzes 
und die Entwicklung des Mesoderms beim Hiihnerembryo, eine 
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Arbeit, die nur insofern einen Irrtum enthielt, als die genannten Auto- 
ren einen Teil des Mesoderms vom Entoderm in der Peripherie der 
Keimscheibe ableiten zu miissen glaubten, ein Irrtum, den ich dann 
in den Jahren 1888 und namentlich 1889 richtig stellte; sodann die 
wertvollen experimentellen Untersuchungen Kopschs iiber die Be- 
deutung des Primitivstreifens beim Hiihnerembryo aus den Jahren 
1898 und 1902 und endlich die in seinen ,,Beitragen zur Entwicklungs- 
geschichte und Anatomie der Wirbeltiere (Zoologica 1903) nieder- 
gelegten Untersuchungen Schauinslands iiber die Entwicklung einer 
groBben Zahl, den verschiedensten Ordnungen und Familien an- 
gehorigen Formen'). Damit ist freilich die Reihe der Untersucher 
nicht abgeschlossen. So groB aber auch die Zahl der iiber die Keim- 
blatterbildung der Végel vorliegenden Arbeiten ist, so sind doch 
gerade die wichtigsten Fragen noch unbeantwortet geblieben. Vor 
allem handelt es sich natiirlich um eine genaue Feststellung der 
Tatsachen. Aber gerade in dieser Beziehung sind die Untersuchungen 
recht mangelhaft. Zunachst muB ich betonen, daB der Kopffortsatz 
der Végel geradeso wie der der Séugetiere aus einem dorsalen und 
ventralen Abschnitte, der Chordaplatte und der Darmplatte, besteht. 
Ich habe darauf sehon vor 35 Jahren hingewiesen und es durch ein 
Schema eines Medianschnittes einer Amniotengastrula_ erlautert. 
Allerdings war ich zu jener Zeit noch nicht imstande, den Nachweis 
zu liefern, daB der Kopffortsatz des Hiihnchens nicht etwa bloB aus 
zwei Platten verschmolzen gedacht werden miisse, sondern dab er 
tatsdchlich aus zwei Platten besteht. Seither —- und zwar schon 
mindestens seit fiinfzehn Jahren — habe ich aber diese beiden Platten 
mit aller nur wiinschenswerten Klarheit an Querschnitten durch den 
Kopffortsatz der Ente gesehen (die Querschnitte diirfen nicht allzu 
diinn sein, da sonst die Ubersichtlichkeit leidet; es geniigen Schnitte 
von 10 « Dicke). Allerdings bieten die beiden Platten hier ein etwas 
anderes Aussehen als bei den Saugetieren, von denen spater die 
Rede sein wird. Die dorsale oder Chordaplatte ist namlich sehr viel 
dicker als bei den Saéugetieren, ein Umstand, der zweifellos mit der 
machtigeren Entwicklung der Chorda bei den Végeln zusammenhangt. 


1) Schauinsland hat folgende Formen untersucht: Diomedea immu- 
tabilis (Albatros), Haliplana fuliginosa, Passer dom. (Sperling), Sturnus 
vulg. (Star), Sula cyanops und Sula piscatrix (Télpel), Fregatta aquila 
(Fregattenvogel), Phaeton rubricauda (Tropikvogel) und Puffinus cu- 
neatus (Sturmtaucher). 
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Die Kerne der Chordazellen liegen dicht unter dem Ektoderm und 
zugleich so nabe nebeneinander, daB man an gefarbten Schnitten 
bei schwacher Vergr6éBerung einen dunklen Streifen zu sehen meint. 
Die Chordaplatte stellt hier, wie auch aus der Lage der Mitosen 
hervorgeht, ein einschichtiges, maBig hohes Cylinderepithel mit tief 
bodenstandigen Kernen dar. Unter der Chordaplatte liegt die Darm- 
platte, die sich viel weniger farbt als die Chordaplatte, und aus un- 
regelmaBigen, zum Teil spindelférmigen Zellen besteht; die Mitosen 
scheinen in ihr ziemlich gleichmaBig verteilt zu sein. So begegnen 
uns also am Kopffortsatz der Végel dieselben zwei Platten, die 
van Beneden zuerst vom Kopffortsatz der Saugetiere beschrieben 
hat. — Mir ist aus der Literatur nicht eine einzige Zeichnung bekannt, 
die diesen Bau des Kopffortsatzes der Végel auch nur einigermaBen 
richtig wiedergibt. — Eine andere Frage, die bis heute noch keine 
Antwort gefunden hat, ja, die iiberhaupt kaum ernstlich erwogen 
wurde, geht dahin, in welchem Verhaltnis die Einsenkung auf (O. Hert- 
wig schreibt falschlich gewéhnlich ,,hinter*) dem Hensenschen 
Knoten, die Primitivrinne und die Sichelrinne zu einander stehen. 
Sind diese drei Einsenkungen Teile einer und derselben Bildung, 
gehéren sie notwendig zur Gastrulation, oder was haben sie sonst 
fiir eine Bedeutung? Ich muB gestehen, daB ich mir selbst diese 
Frage seinerzeit, in meiner ersten Abhandlung iiber die ,,Theorie 
des Mesoderms*, nicht vorgelegt hatte, und daB ich dadurch zu einer 
Deutung der Primitivrinne gekommen war, die zwar derjenigen 
Raubers, van Benedens u. A. entsprach, die ich aber heute nicht 
mehr aufrecht halten kann. O. Hertwig gebraucht in seinem Lehr- 
fiir die Einsenkung 


‘ 


buch mehrmals den Ausdruck ,,Primitivgrube’ 


des Hensenschen Knotens und den Ausdruck ,,Primitivrinne™ fiir 
die des Primitivstreifens. Er gebraucht sie in einer Weise, als solle 
damit gesagt sein, daB wir es hier mit zwei genetisch verschiedenen 
Bildungen zu tun haben. Wie ich in dem Abschnitte iiber die Gastru- 
lation des Kaninchens ausfiihrlich auseinandersetzen werde, ist dies 
tatsdchlich der Fall. Eine weitere Frage, die bisher unbeantwortet 
geblieben ist, lautet: welche der drei genannten Bildungen, die Hensen- 
sche Grube, die Primitivrinne und die Sichelrinne, ist konstant, 
welche kann fehlen? Daran schlieBt sich dann die Frage, welcher 
kann oder muB eine phylogenetische Bedeutung beigemessen werden ” 
Endlich muB ich mit Riicksicht auf die Ausfiihrungen O. Hertwigs 


noch folgendes bemerken: Bei der Verschiebung des Hensenschen 
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Knotens in der Richtung von vorn nach hinten, einem Vorgang, 
mit dem die Verkiirzung des Primitivstreifens einhergeht, ist zu 
keiner Zeit irgend etwas, was mit einer ,,Naht verglichen werden 
kénnte, zu sehen. Was Hertwig als Naht beschreibt, ist nichts anderes 
als die Umschlagstelle der Medullarplatte in die Chordaplatte und 
das Mesoderm. Mit einer Naht hat diese Umschlagstelle nichts 
zu tun. 

Zum Schlusse komme ich zur Gastrulation der Saugetiere. Viele 
Arbeiten dariiber wurden schon friiher besprochen. Es fallt mir 
schwer, diese Besprechung hier fortzusetzen; erfreulich ist die grobe 
Mehrzahl dieser Arbeiten nicht. Was soll ich z. B. von der Schrift 
des Gynakologen d’Erchia iiber die Entwicklung der Maus sagen, 
von der Sobotta, der beste Kenner des Gegenstandes, bemerkt, 
sie sei so schlecht als nur denkbar (Sobotta 1903). Was soll ich ferner 
von der Schrift Arth. Robinsons iiber dasselbe Thema sagen, eines 
Forschers, der gefunden zu haben glaubt, daB es bei den Sauge- 
tieren keinen Kopffortsatz gibt, und von dessen Arbeit Sobotta sagt, 
daB in ihr ,,die allergréBten Artefakte als normale Bildungen be- 
schrieben werden? Ich denke, ein Forscher, der solehe Fehler macht, 
und der nicht einmal den mesometralen vom antimesometralen Pol 
einer Keimblase unterscheiden kann, spricht sich selbst das Urteil. 
Interessant ist dabei, daB eine zwei Jahre friiher von Robinson iiber 
denselben Gegenstand bei der medizinischen Fakultét in Edinburg 
eingereichte Doktorarbeit mit der goldenen Medaille ausgezeichnet 
wurde! Kaum besser als mit diesen Abhandlungen steht es mit der 
Untersuchung J. W. Jenkinsons iiber den gleichen Gegenstand (1900). 
Jenkinson beginnt mit einem heftigen Ausfall gegen die eben erwahnte 
Abhandlung Robinsons, ohne aber imstande zu sein, etwas wesentlich 
Besseres zu liefern. Sobotta hat seine Publikation mit der Zensur 
sehr schlecht versehen (1911). Jenkinson, der stark von Hubrecht- 
schen Ideen angekrankelt ist, glaubt den alten, guten Ausdruck 
,, Trager’ mit der mehr ,modern expression ,,trophoblastic syn- 
eytium vertauschen zu miissen. Ungefaihr auf derselben Stufe 
stehen die groBen, d. h. umfangreichen Schriften J. T. Wilsons und 
J. P. Hills iiber die Entwicklung des Ornithorhynchus (1908) und 
J. P. Hills allein iiber die erste Entwicklung der Marsupialier. Ich 
habe sie von Anfang bis zu Ende gelesen und mir sehr genaue Exzerpte 
von ihnen angelegt. Ich kénnte daher leicht ausfiihrliche kritische 
Referate iiber sie geben. Die Schriften gehéren zu dem Unerfreulich- 
23 
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sten, was die entwicklungsgeschichtliche Literatur aufzuweisen hat. 
Es ist nur aufs tiefste zu beklagen, daB Forscher, die nicht einmal die 
Anfangsgriinde der entwicklungsgeschichtlichen und_histologischen 
Technik beherrschen, ein so iiberaus wertvolles Material in die Hande 
bekommen und zerstért haben. Was die Abhandlung iiber die Ent- 
wicklung des Ornithorhynchus betrifft, so méchte ich nur hervor- 
heben, daB die beiden Autoren, mit Hubrechts urspriinglichen An- 
sichten tibereinstimmend, das ,,zweiblatterige Blastodermsackchen‘‘ 
(bilaminar Blastodermic Vesicle) fiir die erste Phase der Gastrulation 
halten, und daB sie von der zweiten Phase oder dem _ ,,Gastrular 
stage proper sagen, daB die Wand des Blastodermsackchens zu 
dieser Zeit einen scharf begrenzten Primitivknoten (darunter ist 
der Hensensche Knoten gemeint) mit einer deutlichen ,,gastrulation- 
cavity zeige und, davon vollstindig getrennt, einen Primitiv- 
streifen. Die Autoren unterscheiden daher den Knoten und die 
Primitivstreifenarea. Der Primitivstreifen zeige eine seichte Rinne, 
von deren Wanden die Produktion des Mesoderms ausgehe. Manches 
von dem, was die Genannten beschreiben, mag seine Richtigkeit 
haben; freilich ist die Darstellung in jeder Beziehung unklar und 
unverstindlich. Da’ es nicht mir allein damit so gegangen ist, 
beweist ein zwei Jahre spater (1910) erschienener Aufsatz R. Asshe- 
tons unter dem Titel ,,Tropidonotus and the Archenteric knob‘, 
in welchem dieser Forscher eine schon kurz vorher in einer Kritik 
der friiher erwahnten Hubrechtschen zusammenfassenden Schrift 
enthaltene AuBerung wiederholt und die Vermutung ausspricht, 
daB der von Wilson und Hill beschriebene ,,Primitivknoten” (primitiv 
knot) gar kein Primitivknoten, sondern eine Bildung ganz anderer 
Art sei. Er teilt nunmehr Bilder von Schnitten durch den unteren 
Pol eines Eies von Tropidonotus mit, dessen Embryo schon weit 
entwickelt war, von Schnitten, die es kaum zweifelhaft erscheinen 
lassen, daB Wilson und Hill das sogenannte Dotterloch fiir einen 
Primitivknoten gehalten haben! Diese Tatsache ist schon an und 
fiir sich deshalb interessant, weil sie zeigt, wie niedrig Assheton die 
beiden genannten Forscher einschatzt. 

Nicht besser ist es Hill mit seiner Arbeit iiber die erste Ent- 
wicklung der Marsupialier (1911) ergangen. Kaum war sie erschienen, 
so verOffentlichten Hubrecht und Minot Abhandlungen, in welchen 
sie gerade eine der wichtigsten und wesentlichsten Angaben Hills 
in Zweifel zogen, ja, sie fast als unméglich hinstellten. Hubrecht 
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hatte sich in den Jahren 1908 und 1909 bei seinen allgemeinen Be- 
trachtungen iiber die ,,Metatherian-Blastocyste“ auf die Beobach- 
tungen Selenkas am Opossum gestiitzt; nur faBte er die ,,Urentoderm- 
zelle* Selenkas als Mutterzelle der ganzen inneren Zellmasse (embryo- 
nic knob), nicht blo®B des Entoderms, auf. Hubrecht hat nun das 
Material Hills in dessen Laboratorium nachuntersucht und gefunden, 
daB der inneren Wand mehrerer von Hill fiir abnorm gehaltener 
Blastocysten eine gréBere oder geringere Zahl von Zellen anlag, 
die er mit der inneren Zellmasse der Eutheria vergleicht, wahrend 
er die Wand der Blastocyste selbst als Trophoblast auffaBt. Was 
, normal, was ,,abnorm* ist, will er vorderhand dahingestellt sein 
lassen, — Ebenso erhob auch Minot sehr gewichtige Bedenken gegen 
die Beobachtungen Hills. Er hatte mehrere Blastocysten des Opos- 
sums von ungeféhr 1mm Durchmesser untersucht und alle zwei- 
schichtig gefunden (dabei nirgends ein Mesoderm). An einem Pol 
war eine Area oder ein Schild vorhanden. Hier waren die Zellen der 
auBeren Schicht héher als sonst (als in der ,,au®erembryonalen 
Area’, wie Minot sagt). Die Entodermzellen waren heller als die 
Ektodermzellen und ihre Kerne flach. Das auBerembryonale Ekto- 
derm enthielt auBer den gewohnlichen Entodermzellen noch ver- 
einzelte groBe, helle Zellen, die auch ins Ektoderm reichten und wie 
die Entodermzellen aussahen. Es will mir scheinen, daB diese wenigen 
Bemerkungen Minots, soviel sie zu wiinschen iibrig lassen, wertvoller 
sind, als die ganze Arbeit Hills. 

Angesichts dieses unerquicklichen Zustandes der meisten neueren 
Arbeiten iiber Saéugetierentwicklung gewalirt es eine wahre Freude, 
die Abhandlungen eines van Beneden, Bonnet oder Sobotta zu lesen. 
In ihren Mitteilungen steckt wirkliche, reelle Arbeit, die mit einer 
vollendeten histologischen und embryologischen Technik einhergeht. 
Es kann doch wohl kaum ein Zufall sein, da®B die genannten drei 
Forscher auf einem Standpunkte stehen, der dem Hubrechts und 
Keibels direkt entgegengesetzt ist. Mit wirklich guten Beobachtungen 
vertragt sich eben deren Theorie nicht. Freilich kann ich auch den 
Genannten nicht in allen Punkten folgen. Von meiner Stellung 
gegeniiber van Beneden war bereits friiher die Rede. Was Sobotta 
betrifft, so will mir scheinen, daB die Differenzen zwischen uns gegen- 
iiber der prinzipiellen Ubereinstimmung ganz zu schweigen haben. 
Bonnet endlich, der so freundlich war, mir einen Teil seiner Pri- 
parate zur Ansicht und zum Studium zu iibersenden, wofir ich ihm 
23* 
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auch hier meinen herzlichsten Dank sage, verstrickt sich zuweilen 
in Widerspriiche, die sicher nur die Folge gewisser Liicken sind, die 
seine Beobachtungen aufweisen. Bekanntlich hat er hauptsachlich 
die Entwicklung von Hund und Schaf untersucht, also von Tieren, 
von denen Material schwieriger und vor allem mit viel gré®eren 
Kosten zu erlangen ist, als etwa vom Kaninchen oder gar von der 
Maus oder Ratte. Daher muBte Bonnet manches entgehen, was 
er bei mehr Material gewiB gesehen hatte. Der gréBte Widerspruch 
zwischen seinen durchwegs vortrefflichen Beobachtungen und seinen, 
meiner Ansicht nach, nicht immer gerechtfertigten SchluBfolgerungen 
betrifft die Auffassung des Schicksals des ,,Urdarmsackchens", wie 
er den Kopffortsatz des Primitivstreifens der Saéugetiere nennt. Vor 
allem ist ihm entgangen, daB man gegenwartig — wohl hauptsachlich 
infolge der aiuBerst mangelhaften Untersuchungen Keibels — mit 
dem Ausdruck Chordaplatte sehr verschiedenwertige Ge- 
bilde bezeichnet. Dadurch ist er in den Fehler verfallen, aus dem 
Kopffortsatz oder ,,Urdarmsackchen“ schlieBlich doch nur die Chorda 
entstehen zu lassen. DaB®B diese Auffassung einen inneren Wider- 
spruch in sich schlieBt, liegt auf der Hand; wenn der Kopffortsatz 
wirklich den Namen Urdarmsickchen verdient, so mu8 er mit dem 
Urdarm eines Amphioxus oder einer Cynthia vergleichbar sein; d. h. 
er muB nicht bloB Chorda, sondern auch Darmepithel, embryonales 
Entoderm im engeren Sinne des Wortes, entstehen lassen. Bonnet 
aber laBt, wenn ich ihn recht verstehe, schlieBlich doch nur die 


Chorda aus dem ,,Urdarmsickchen entstehen'). 


1) Ich zitiere die im Vorhergehenden erwahnten Arbeiten iiber die 
Entwicklung der Saéugetiere nur insoweit, als sie nicht bei O. Hertwig 
(Handbuch) erwahnt sind: E. d’Erchia, Uber die Einbettung des Eies 
und die Entwicklung und den Bau der Allantois und Dottersackplacenta 
bei der weiBen Maus. Zeitschr. f. Geburtshilfe u. Gynakologie, 44. Bd., 


1901. — Robinson und Jenkinson sind bei O. Hertwig zitiert. Ebenso 
die Arbeit Sobottas aus dem Jahre 1903, nur heiBt es bei O. Hertwig 
1902. — J. T. Wilson und J. P. Hill, Observations on the Development 


of Ornithorhynchus. Philos. Transact. Royal Society of London. Ser. B. 
Vol. 199, London 1908, 8. 31—168, mit 17 Tafeln. Zu dieser Arbeit ge- 
hért noch die vorlaufige Mitteilung aus dem Jahre 1903: Primitiv Knot 
and Early Gastrulation-Cavity co-existing with Independent Primitiv- 
Streak in Ornithorhynchus. Proc. Royal Society. Vol. 71, 1903. 
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Ich komme nun zur Beschreibung meiner eigenen neuen 


Untersuchungen iiber die Entwicklung des Kaninchens vom 
Anfang des siebenten bis zum Ende des achten oder Anfang 
des neunten Tages. 


Ich habe diese Untersuchungen bald nach dem Tode van Benedens 
begonnen und durch mehr als drei Jahre fortgesetzt. Wie viele 
Keimscheiben (Areae oder Schilde) ich untersucht habe, kann ich 
nicht sagen. Nach der Versicherung meines sehr geschickten und 
verlaBlichen Dieners Knoch, der die Kaninchenzucht zu beaufsich- 
tigen hatte, diirften es mindestens 600 gewesen sein, eine Zahl, die 
mir nicht zu hoch gegriffen erscheint. Freilich habe ich nicht von 
allen Keimscheiben Schnittserien oder Totalpraparate angefertigt 
oder aufbewahrt. Schnittserien besitze ich von Embryonen folgen- 


den Alters: 


6 Tage 3 Stunden 7 Tage 2 Stunden 8 Tage 0 Stunden 
Bis vad 7 i : ae ee on 
ae ' Dn a 7 ‘a ae a 

6 on 17 = 7 - 8 an 9 a 0) 

oo 18 7 12 os .- aa 3 

G: -3; 19 7 13 Bi re 7 * 
Sig! 28 i 2 tte 2 ‘ia von daan kontinuier- 
: 0 ad dey ket Oe Pe lich bis zu 14 Tagen. 


AuBerdem eine gréBere Zahl ohne Altersangabe, mit Primitivstreifen und 
Kopffortsatz, jedenfalls von der ersten Halfte des achten Tages, sowie 
mehrere ohne Altersangabe, aber mit Angabe der Urwirbel, vom neunten 
Tage. 

Von den angegebenen Altersstufen habe ich fast stets eine groBere 
Zahl (bis zu sieben) Embryonen in Schnittserien zerlegt. Die Em- 
bryonen gleichen Alters stammten oft aus verschiedenen Mutter- 
tieren. Jedermann, der sich mit der Entwicklungsgeschichte der 
Sdugetiere beschaftigt hat, weiB, da& man in einem und demselben 
Uterus ganz gewohnlich Embryonen verschiedenen Entwicklungs- 
grades antrifft, wobei gewéhnlich die am wenigsten weit entwickelten 
dem Tubenende am nachsten sitzen. Das Alter, worunter ich die 
Zeit von der Kohabitation an verstehe, ist also keineswegs ein siche- 
rer MaBstab fiir den Entwicklungsgrad. 

Ich will nun zunachst eine kurze Charakteristik der auf den 
Tafeln 111 und IV abgebildeten Embryonen geben und dann zur 
Beschreibung der Schnittbilder iibergehen. Beide Male werde ich 
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auch auf andere hier nicht abgebildete Embryonen und Schnitte Be- 
zug nehmen. Die Fig. 1 und 2, Tafel IIl, zeigen zwei Kaninchen- 
keimscheiben aus dem Uterus eines 6 Tage 7 Stunden trach- 
tigen Tieres. Die Keimscheibe der Fig. 1 war kreisrund und 
hatte eine Lange und Breite von 0,73 mm. Vorn war sie im durch- 
fallenden Lichte dunkler als hinten; besonders dunkel waren der 
Vorderrand und der vordere Teil der Seitenrander. Die Keimscheibe 
der Fig. 2 war kleiner und oval, vorn breiter als hinten; die Lange 
betrug 0,70 mm, die gréBte Breite 0,63 mm. Auch sie war vorn 
und an den Seitenrandern dunkler als hinten. Aus demselben Uterus 
habe ich noch vier weitere Embryonen gezeichnet, aber von einer 
Reproduktion der Zeichnungen abgesehen. Ich teile nur die Mabe 
mit; sie betrugen beim dritten Embryo: Lange 0,77, Breite 0,67 mm; 
Vorderrand etwas dunkler und abgerundet, Seitenrander leicht 
wellig; vierter Embryo: Lange ungefahr 0,70, Breite 0,63 mm; 
rechter Rand etwas eingebogen; fiinfter Embryo: Lange 0,77, Breite 
0.80 mm, Embryo ausnahmsweise queroval, hinterer Rand wellig; 
sechster Embryo eingerollt, daher die MaBe nicht genau bestimmbar. 
Ich habe alle sechs Embryonen geschnitten'). Soweit notwendig, 
wird von den Schnittbildern noch die Rede sein. — Die Fig. 3 der 
Tafel III zeigt eine Area von 6 Tagen 17 Stunden. Trotz des 
nicht unbetrachtlichen Altersunterschiedes ist die Area kaum weiter 
entwickelt als die eben erwahnten jiingeren. Ihre Lange betragt 
0,80, ihre Breite 0,78 mm. Sie ist vorn um eine Spur schmaler als 
hinten, eine Eigentiimlichkeit, die ich wiederholt bei Keimscheiben 
dieser Entwicklungsstufe beobachtet habe. Die Keimscheibe ist 
wie die folgenden von auBerordentlicher RegelmaBigkeit und Schén- 
heit. Vorder- und Seitenrander sind dunkler als der Hinterrand. 
Sehr deutlich ist ein dunkler Fleck etwas vor der Mitte der Area, in 
deren vorderen HAlfte, zu erkennen. Der Fleck verlangert sich nach 
hinten gegen die Mitte der Area ein wenig. Wie schon die Unter- 
suchung des Totalpriparates lehrte, kommt er in erster Linie durch 
eine dichtere Stellung der Zellen der unteren Keimschicht (des Leci- 
thophors van Benedens) zustande, deren Kerne sich zudem besonders 
stark farben. Die Zellkerne dieser Schicht stehen nicht bloB im Be- 
reiche des erwaihnten Fleckes, sondern auch an den Randern der 


1) Die Nummern in der Tafelerklarung beziehen sich auf die Serien 
und sollen es mir erméglichen, auf Verlangen die betreffenden Praparate 
zu zeigen. 
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Area, soweit diese dunkler erscheinen, sehr dicht nebeneinander, 
wahrend sie sonst durch gréBere Entfernungen voneinander getrennt 
sind. Inwieweit sich auch die éuBere Keimschicht an der Verdunk- 
lung der Mitte und der Rander beteiligt, wird bei der Beschreibung 
der Sehnittbilder gesagt werden. 

Die in Fig. 4 abgebildete Kaninchenarea stammte aus demselben 
Uterus wie die vorige. Ihre Lange betrug 0,87, ihre Breite 0,77 mm. 
Diese Area ist, umgekehrt wie die vorige, vorn breiter als hinten 
und stellt ein schénes Oval dar, das den stumpfen Pol nach vorn 
kehrt. Wie bei der Area der Fig. 3 sind Vorder- und Seitenrander 
dunkler als der Hinterrand. Das dunkle Feld in der Mitte der vor- 
deren Halfte ist nicht ganz so deutlich wie in Fig. 3, aber doch mit 
Sicherheit erkennbar. 

Auch die nachste Area (Fig. 5) stammt aus demselben Uterus. 
Die Lange betragt 0,80, die Breite 0,77 mm. Der helle Hinterrand 
ist leicht wellenférmig, das dunkle Feld in der Mitte im Querdurch- 
messer gréBer als im Sagittaldurchmesser. 

Etwas jiinger, aber gréBer, war die Area der Fig.6. Sie war 6 Tage 
14 Stunden alt, und ihre beiden Durchmesser betrugen 0,90 mm. 
Im Ubrigen zeigte sie dieselben Eigentiimlichkeiten wie die bereits 
beschriebenen. 

Die Fig. 7 zeigt wieder eine Keimscheibe aus demselben Uterus, 
aus dem die Keimscheiben der Fig. 3, 4 und 5 stammten, war also 
6 Tage 17 Stunden alt. Ihre Lange verhielt sich zur Breite wie 1,10 
> O87 mm. Sie war die gréBte unter den vier hier abgebildeten 
Keimscheiben aus diesem Uterus. Sehr eigentiimlich und zugleich 
recht charakteristisch fiir Keimscheiben dieser Entwicklungsstufe 
ist der hintere, unregelmaBig wellenférmige helle Rand, den schon 
van Beneden an zwei Kaninchenkeimscheiben dieses Stadiums ge- 
sehen hat. Auch das mittlere dunkle Feld, das van Beneden bei 
den Embryonen dieses Stadiums iibersehen zu haben scheint, ist 
recht gut wahrzunehmen. 

Nur wenig von der vorigen verschieden ist die Area der Fig. 8. 
Sie war 6 Tage 20 Stunden alt, 1,07 mm lang und 0,92 mm breit. 
Sie war von acht Keimscheiben aus demselben Uterus die kleinste 
und am wenigsten weit entwickelte. Dabei war sie aber durchaus 
normal. Man kann, wie bis zu einem gewissen Grade auch schon 
beim friiheren Embryo, eine vordere, weitaus gréBere, dunklere 
Halfte, die wir in Anlehnung an van Beneden als Pars circularis 
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bezeichnen wollen, und einen hinteren hellen Randsaum, der zwar 
die Form einer Sichel hat, auf den ich aber doch diesen Ausdruck 
aus einem spater zu erwahnenden Grunde nicht anwenden will, 
unterscheiden. Ja, diese Differenzierung der Area ist schon in den 
ersten hier beschriebenen Stadien dadurch angedeutet, dab der vor- 
dere Rand dunkler als der hintere ist. In diesem hellen Randsaum 
ist die Anlage der Pars triangularis zu erblicken, die alsbald 
sehr viel deutlicher in die Erscheinung tritt. In dem vorliegenden 
Falle zeigt sie an der rechten Seite eine kleine Eimbuechtung; darin 
liegt aber keineswegs ein Grund, sie etwa als abnorm zu bezeichnen. 
An dieser Area ist noch keine Spur einer Sichel im Kollerschen Sinne 
oder eines Endknotens oder Endwulstes wahrzunehmen, wahrend 
alle anderen sieben Areae aus diesem Uterus schon sichelférmige 
Kndknoten zeigten. 

Eine sehr schéne Area, die in sehr auffallender Weise an eine von 
van Beneden abgebildete erinnert, ist die in Fig. 9 dargestellte. Sie 
war 6 Tage 19 Stunden alt, ihre Lange betrug 1,00, ihre Breite 0,93 mm. 
Es war wieder die kleinste Area aus dem betreffenden Uterus. Der 
Hinterrand ist sehr schon, aber unregelmaBig wellenférmig. Der ein- 
zige Unterschied gegeniiber der korrespondierenden Zeichnung 
van Benedens besteht darin, daB in letzterer nichts von dem dunk- 
len Fleck in der Mitte der Pars circularis zu sehen ist. In durechaus 
richtiger Weise hat aber auch van Beneden den Vorder- und die 
Seitenrander dieser Keimscheibe dunkler als den Hinterrand ge- 
zeichnet. 

Der nichste Embryo (Fig. 10) ist wieder ziemlich genau kreis- 
rund. Er war 6 Tage 14 Stunden alt. Lange und Breite betrugen 
1,00 mm. Sonst verhielt er sich ahnlich den anderen Embryonen 
gleichen Entwicklungsgrades; nur war sein Hinterrand nicht so deut- 
lich wellenférmig wie bei den friiher besprochenen. 

Aus dem gleichen Uterus stammte der Embryo der Fig. 11. 
Lange und Breite verhielten sich wie 1,03: 1,00 mm. Der hintere 
sichelférmige Randsaum war wieder sehr schén wellig ausgebogen 
und ganz hell. Dieser Saum stellt wieder die Anlage der Pars trian- 
gularis van Benedens vor. Aber auch jetzt ist noch keine Spur 
einer Kollerschen Sichel oder eines Endknotens vorhanden. 

Die nachste Figur (Fig. 12) ist von groBer Wichtigkeit. Sie stellt 
eine Area mit der ersten Spur einer Kollerschen Sichel dar. 


Dieses Stadium ist ungemein selten und geht jedenfalls sehr rasch 
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voriiber. Bei van Beneden findet sich keine Abbildung, die sich mit 
meiner vergleichen lieBe. Auch sonst liegt in der Literatur keine 
ahnliche vor. Der Embryo war 6 Tage 19 Stunden alt und stammte 
aus demselben Uterus wie der der Fig. 9. Die Lange betrug 1,10, 
die Breite 0,90 mm (beide Male knapp gemessen). Die Sichel stellt 
einen dunklen Saum in der Mitte des hinteren Randes der Anlage 
der Pars triangularis dar. In der Mitte dieses dunklen Saumes 
findet sich noch kein Endknoten. 

Die erste Andeutung eines solchen bemerkt man beim Embryo 
der Fig. 13. Die Sonderung der Area in eine Pars circularis und 
Pars triangularis ist jetzt schon ganz deutlich. Am hinteren Rande 
der letzteren bemerkt man eine Kollersche Sichel und in ihrer Mitte 
eine kleine, aber merkbare knotenférmige Verdickung. Diese ist 
die erste Spur des Endknotens oder Sichelknotens. Im 
Ubrigen bemerke ich folgendes. Die Keimscheibe war 6 Tage 1% 
Stunden alt und stammte aus demselben Uterus wie die vorige. 
Ihre Linge betrug 1,28, ihre Breite 1,08 mm. Der Vorderrand war 
auffallend dunkel. Von diesem dunkeln Rand ragte ein sehr kleiner, 
eben sichtbarer Lappen in die diinne Wand der Blastocyste hinein. 
Schon durch die Betrachtung in toto konnte ich feststellen, dal 
die Zellen der duBeren Schicht im Bereiche des dunkleren Mittel- 
feldes der Pars circularis dichter stehen, d. h. einen kleineren Quer- 
durchmesser besitzen als in der Umgebung, und daB® sie in der Pars 
triangularis gréBer sind als in der Pars circularis. Dasselbe gilt von 
den Zellen der unteren Schicht. Der Hinterrand der Pars circularis 
ist unregelmaBig und erinnert an den Hinterrand der Anlage der 
Pars triangularis der Fig. 7 oder 9. Auch dieses Stadium finde 
ich nirgends in der Literatur, auch bei van Beneden nicht, ab- 
gebildet. Der jiingste Sichelknoten, den van Beneden  bezeichnet, 
war schon bedeutend gréBer. 

Aus demselben Uterus, wie die beiden vorhergehenden Embryo- 
nen, stammte auch der der Fig. 14, der bereits einen recht ansehn- 
lichen Sichelknoten zeigte. Der Embryo war also wieder 6 Tage 
19 Stunden alt; seine Lange betrug 1,37, seine Breite 1,20 mm. Es 
war dies die gréBte und am weitesten entwickelte Area aus diesem 
Uterus; wie erwahnt, war die Fig. 9 abgebildete die kleinste. Der 
Sichelknoten oder Endknoten (Endwulst, hinterer Wulst) laBt jetzt 
schon einen, wenn auch noch kleinen, nach vorn gerichteten Fort- 


satz, die erste Anlage eines Primitivstreifens, erkennen. 
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Die nachste Keimscheibe, Fig. 15, lehrt uns recht deutlich, daB 
die GréBe eines Embryo durchaus kein sicherer MaBstab fiir den Grad 
seiner Entwicklung ist, wie ich das schon bei anderer Gelegenheit 
ausfihrlich auseinandergesetzt habe. Der Embryo ist 6 Tage 14 Stun- 
den alt, stammt aus demselben Uterus wie die in den Fig. 10 und 11 
gezeichneten, und ist ungefaéhr ebenso weit entwickelt, wie der sehr 
viel gréBere Embryo der Fig. 14. Er ist in der gleichen Weise wie 
dieser fixiert und bei derselben VergréBerung (30fach) gezeichnet. 
Die Lange des in Fig. 14 abgebildeten Embryo betrug, wie erwahnt, 
1,37 mm, die Lange des Embryo der Fig. 15 dagegen nur 1,17 mm. 
Seine Breite betrug 0.9mm. Des Weiteren habe ich iiber diesen 
Embryo folgendes notiert. Pars circularis und Pars triangularis 
sind deutlich voneinander geschieden. Bei der Untersuchung in 
toto und Anwendung starkerer VergréBerung (ZeiB, Apochr. 8,0 mm) 
erhalt man entschieden den Eindruck, daB die Kerne der auBeren 
Schicht in der Mitte der Pars circularis, dort, wo spater der Hensen- 
sche Knoten auftritt, und in der Umgebung dieser Stelle, dichter 
stehen und vielleicht im allgemeinen um eine Spur kleiner (d. h. also 
von geringerem Querdurchmesser sind) sind, als iiber diese Stellen 
hinaus. Die untere Keimschicht lieB an dieser Area an der Stelle 
gréBerer Verdunkelung keine starkere Zellanhéufung erkennen, um 
so mehr ist anzunehmen, daB in diesem Falle der dunkle Schatten in 
der Mitte der Pars circularis der Area auf Rechnung der auberen 
Schicht kam. Friiher wurde erwahnt, daB in jiingeren Stadien etwas 
vor der Mitte der Area die Zellen der unteren Schicht dichter ange- 
hauft sind. Wie werden auf diesen Gegenstand noch bei der Be- 
schreibung der Schnittbilder zuriickkommen. 

Am Hinterrande der Pars triangularis ist wieder eine Sichel mit 
Sichelknoten zu sehen, von welch letzterem schon ein recht deut- 
licher Fortsatz als Anlage des Primitivstreifens nach vorn zieht. 

Die vier folgenden Fig. 16—19 zeigen uns Keimscheiben aus einem 
und demselben Uterus. Sie waren 6 Tage 20 Stunden alt. Die erste 
von ihnen (Fig. 16) war fast genau so groB, wie die in Fig. 15 abge- 
bildete, und «schlo8 sich auch im Entwicklungsgrad sehr dicht an 
sie an. Ihre Lange betrug 1,20, ihre Breite 0,91 mm. Pars circularis 
und triangularis sind deutlich voneinander zu unterscheiden; der 
Hinterrand der letzteren zeigt wieder eine kurze Sichel mit dunklem 
Sichelknoten. Von diesem zieht die Anlage des Primitivstreifens 
nach vorn fast bis zur Grenze zwischen beiden Regionen. 
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Die nachste Area (Fig. 17) war fast genau ebenso groB. Ihre Lange 
(1,20 mm) war dieselbe, ihre Breite (0.90 mm) kaum merkbar ge- 
ringer. Ich habe sie hinter die Area der Fig. 16 gestellt, weil mir 
der Primitivstreifen etwas langer zu sein schien. AuBerdem ist er 
entschieden breiter. — Weiter entwickelt ist die Area der Fig. 18. 
Ihre Lange betrug 1,27, ihre Breite 1,00 mm. Sie zeigt sehr deut- 
lich den Unterschied der beiden Regionen und tragt am Hinterrand 
einen schénen Endknoten und davon ausgehend und bis an die 
Grenze der beiden Regionen der Area reichend die Anlage 
der hinteren Halfte des Primitivstreifens. Hinter dem 
Sichel- oder Endknoten, also schon auBerhalb der Area, bemerkt 
man einige wenige, durch Punkte angedeutete Zellen, die sich bei 
genauer Untersuchung als Mesodermzellen  erweisen. Solche 
treten also hier zuerst tiber den Rand der Keimscheibe hinaus. — 
Die Area der Fig. 19 war nur um weniges weiter entwickelt; ihre 
Linge betrug 1,29, ihre Breite 1,03 mm. Die Scheidung zwischen 
Pars circularis und triangularis ist hier ganz besonders scharf und 
deutlich. Desgleichen tritt auch der Sichel- oder Endknoten un- 
gemein deutlich hervor; er ist weitaus der dunkelste Teil der Area. 
Von ihm zieht nach vorn wieder ein nach den Seiten nur undeutlich 
begrenzter Fortsatz bis an die Grenze der beiden Regionen der 
Area, die schon erwahnte Anlage der hinteren Halfte des Primitiv- 
streifens. Hinter dem Endknoten, also schon auBerhalb der Area, 
sieht man ohne Miihe unter der a4uBeren Keimschicht groBe, locker 
miteinander verbundene Zellen von eigenartig plumpem Aussehen. 
Es ist dies wieder die auf der vorigen Figur in allererster Andeutung 
sichtbare Anlage des Mesodermhofes, soweit dieser iiber die Area 
hinausgreift. Die durch Punkte angedeuteten Mesodermzellen sind 
also bereits auBerembryonales Mesoderm. Sowohl an dieser, als auch 
an den vorhergehenden Areae ist der dunkle Fleck in der Mitte der 
Area circularis sehr gut zu erkennen; er verlangert sich allmahlich 
nach hinten bis zum Vorderende der vom Endknoten ausgehenden 
Anlage des Primitivstreifens. Wie alsbald klar werden wird, stellt 
der Fleck die erste Spur der Anlage des vorderen oder Hen- 
senschen Knotens und seine Verlangerung nach hinten 
die Anlage des vorderen Teiles des Primitivstreifens dar. 
Man kann sich auch jetzt noch bei der Untersuchung in toto iiber- 
zeugen, da®B der Fleck in erster Linie dadurch entsteht, daB hier und 
in der nachsten Umgebung die Zellen der unteren Keimschicht 































Fe ee eee 








cone ae Mae apt, cate ine 





EEE eee eae Eee 


eran 





8364 Carl Rabl. 


(Lecithophor van Benedens) zahlreicher sind und dichter nebenein- 
ander stehen als sonst; auch sind sie nicht so flach als anderwarts. 
Nur am Vorderrande der Pars circularis und den Seitenrandern sind 
sie ahnlich dicht und hoch wie in der Mitte. Diese Erscheinung 
tritt nicht bloB bei Betrachtung ven Totalpraparaten, sondern auch 
bei der von Schnitten deutlich hervor. In zweiter Linie kommt dann 
aber als Grund der Verdunkelung des Mittelfeldes der Pars circu- 
laris eine maBige Verdickung der duBeren Zellschicht in Betracht, 
wovon spadter noch die Rede sein wird. 

Die nachsten drei Embryonen (Fig. 20—22) waren 7 Tage 3 Stun- 
den alt; sie stammten aus einem und demselben Uterus. Der erste 
von ihnen hatte eine Lange von 1,10 und eine Breite von 0,72 mm. 
Kr war also kleiner als die vorigen; trotzdem war er entschieden 
weiter entwickelt. Dasselbe gilt von den nachstfolgenden Embryonen. 
Wie mir scheint, kann man jetzt schon von der Anlage des Hensen- 
schen Knotens und der vorderen Halfte des Primitivstreifens sprechen, 
— selbst, wenn man hinsichtlich des vorigen Stadiums vielleicht 
noch im Zweifel sein konnte. Als Anlage des Hensenschen Knotens 
erscheint das Zentrum des dunklen Mittelfeldes der Pars circularis 
und als vordere Halfte des Primitivstreifens der davon nach hinten 
ziehende dunkle Streifen, der in den vom Sichelknoten nach vorn 
ziehenden Streifen kontinuierlich tibergeht. Der End- oder Sichel- 
knoten ist zu dieser Zeit sehr viel dunkler und machtiger als die An- 
lage des Hensenschen Knotens. Ungemein klar und deutlich ist zu 
dieser Zeit auch der Mesodermhof zu sehen. Er sieht genau so aus, 
wie ihn Kolliker zuerst beschrieben hat. Er reicht bis zum Hensen- 
schen Knoten nach vorn und seine Grenze schneidet den Seitenrand 
der Area an der Grenze zwischen Pars circularis und triangularis. 
Bei schwacher VergréBerung erscheint er etwas fleckig, bei starkerer 
sieht man ein schénes Netzwerk groBer, dunkler, sternformiger 
Zellen (im abgebildeten Fall war der linke Rand des Feldes infolge 
von Faltung des auBerhalb der Area gelegenen Teiles der Blasto- 
cystenwand an einer Stelle unregelmabig gestaltet). Nicht immer 
ist der Mesodermhof oder das Mesodermfeld so deutlich und scharf 
begrenzt wie hier. Ich habe ihn nur in wenigen Fallen gezeichnet; 
dort, wo dies geschehen ist, war er aber auch von besonderer Schén- 


heit und mit absoluter Sicherheit zu sehen. 
Die gleichalte Area der Fig. 21 war etwas gréBer; die Lange be- 
trug 1,23, die Breite 0,83 mm. Die Lange des ganzen Primitiv- 
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streifens vom Vorderende des Hensenschen Knotens bis zum Hinter- 
rande der Area betrug 0,83 mm, wahrend sie im vorigen Fall, soweit 
man mit einiger Sicherheit messen konnte, nur 0,60 mm_ betrug. 
Jetzt ist der Hensensche Knoten schon sehr recht deutlich zu er- 
kennen: ebenso die vordere HAalfte des Primitivstreifens, die inner- 
halb der Pars circularis liegt; beide sind von einem dunkeln Schatten 
umgeben, der sich vom dunkeln Mittelfeld friiherer Stadien ableitet, 
in dessen Mitte der Knoten erscheint. Auch jetzt ist der Sichel- 
knoten, der in der Mitt edes Hinterrandes eines ungefahr dreieckigen, 
machtigen Feldes der Pars triangularis liegt, durch seine GréBe 
ausgezeichnet. — Der dritte Embryo aus diesem Uterus (Fig. 22) 
hatte eine Lange von 1,23 und eine Breite von 0,93 mm. Er war 
also ebenso lang als der vorige, aber etwas breiter. Die Lange des 
Primitivstreifens betrug 0,77 mm. Pars circularis und triangularis 
sind wieder sehr deutlich zu erkennen. Auffallend ist, daB der Pri- 
mitivstreifen hier nicht so weit in die Pars circularis nach vorn reicht, 
als beim vorigen Embryo (Fig. 21). Hensenscher Knoten und vor- 
dere Halfte des Primitivstreifens sind wieder von einem dunkleren 
Hof umgeben. 

Die Area der Fig. 23, die ein Alter von 7 Tagen hatte, also etwas 
jiinger war als die drei vorigen, steht ziemlich genau auf demselben 
Stadium wie diese. Sie hat eine Lange von 1,27 und eine Breite von 
0,97 mm. Es ist an ihr ein deutlicher Hensenscher Knoten und ein 
Endknoten zu sehen, aber merkwiirdigerweise fehlt zwischen beiden 
eine Bildung, die man, genau genommen, als Mittelstiick des Primitiv- 
streifens bezeichnen kénnte; zwar ist zwischen beiden die Area ein 
wenig dunkler, aber ein eigentlicher Streifen ist nicht zu sehen. Der 
Abstand zwischen Vorderrand des Hensenschen Knotens und Hinter- 
rand der Area betrug 0,8 mm, was der Linge des Primitivstreifens 
normaler Keimscheiben dieses Alters entspricht. Der Hensensche 
Knoten ist von einem dunkeln Feld umgeben, wie dies auch sonst 
der Fall zu sein pflegt. Von ihm geht, wie die Schnittserie zeigt, 
ein kurzer Kopffortsatz aus, der aber im Flachenpraparat noch 
nicht zu sehen war. 

Bedeutend alter, aber keineswegs weiter entwickelt, ist die Area 
der Fig. 24. Ihr Alter betragt 7 Tage 12 Stunden, ihre Lange 1,30, 
ihre Breite 0,90 mm. Pars circularis und triangularis sind deutlich 
unterscheidbar. Der Hensensche Knoten ist, wie meistens zu dieser 
Zeit, nicht scharf begrenzt, aber doch deutlich und sicher erkennbar. 
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Von ihm zieht ein breiter dunkler Streifen zum sehr gut ausgebil- 
deten Sichelknoten. Die Sichel ist hier auffallend breit und miachtig. 
Der Rand des Primitivstreifens ist nicht scharf begrenzt. Sehr 
schén und scharf begrenzt ist dagegen der Mesodermhof, der un- 
gefahr ebenso weit ausgedehnt ist wie in Fig. 20. Er beginnt vorn 
ganz schmal am Hensenschen Knoten und wird dann rasch breiter. 
Sein Rand schneidet den Rand der Area wieder ungefahr an der 
Grenze zwischen den beiden Regionen derselben. Hier macht sich 
sehr deutlich eine Zellanhaufung bemerkbar, die der Hauptsache 
nach innerhalb der Area liegt, aber noch etwas iiber diese hinaus 
in den auBerembryonalen Teil des Mesoderms iibergreift. Vielleicht 
steht diese Anhéufung von Mesodermzellen, die ich auch sonst zu- 
weilen an Areae entsprechenden Alters gesehen habe, mit der ersten 
Anlage des Herzens in genetischer Beziehung. Ich bemerke, da 
bei einer Area, die nur um eine Stunde Alter war als die beschriebene, 
und deren MaBe genau dieselben waren (1,30 : 0,90 mm), bereits 
ein kurzer Kopffortsatz zu sehen war. Gewoéhnlich sind aber Keim- 
scheiben aus der Mitte des achten Tages gréBer und weiter entwickelt 
als diese. Trotzdem kann man nicht sagen, daB diese nicht normal 
gewesen waren. 

Die nachste Area (Fig. 25) war nur 7 Tage alt. Sie stammte aus 
demselben Uterus wie die in Fig. 23 abgebildete. Ihre Lange betrug 
1,47, ihre Breite 0,90 mm. Der Hensensche Knoten war sowohl im 
Flachenbild als in der Querschnittserie nicht sehr deutlich. Von 
seinem ungefahren Vorderende bis zum Hinterrande der Area, also 
des Sichelknotens, betrug der Abstand 0,87 mm. Obwohl auf dem 
Flachenbild zwischen Hensenschen Knoten und Sichelknoten an- 
scheinend kein Primitivstreifen vorhanden war, also ahnlich wie 
bei der Area der Fig. 23, war ein solcher doch auf der Querschnitt- 
serie deutlich nachweisbar; ja, vorn war sogar eine, allerdings nur 
eben merkbare Primitivrinne aufzufinden, von der im Flachen- 
bild auch nichts zu merken war. Die Grenze des Mesodermhofes 
war auch jetzt deutlich und sicher zu erkennen. 

Eine andere, aus demselben Uterus, aus dem die Areae der Fig. 23 
und 25 entnommen waren, stammende Area zeigt uns die Fig. 26. 
Ihre Lange betrug 1,30, ihre Breite 0,90 mm. Der Abstand vom 
Vorderrand des Hensenschen Knotens bis zum Hinterrand des 
machtigen Endknotens betrug 0,90 mm. Wie die Querschnitt- 
serie erkennen lieB, war ein nur auf ein paar Schnitten sichtbarer 
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Kopffortsatz vorhanden, von dem aber im Flachenbild nichts zu 
sehen war. In diesem sah es, wie dies in der Figur angedeutet ist, 
aus, als ob rechts oder links in einiger Entfernung vom Vorderrand 
des Primitivstreifens vom Mesodermhofe zwei fliigelartige Fortsatze 
nach vorn gingen. Bei der Untersuchung der Querschnittserie konnte 
ich mich aber davon nicht iiberzeugen. 

Die nachsten beiden Embryonen waren 7 Tage 7 Stunden alt 
und stammten aus einem und demselben Uterus. Der Embryo der 
Fig. 27 war 1,63 mm lang und 1,10 mm breit. Pars circularis und 
triangularis waren nicht deutlich zu unterscheiden. Der Endknoten 
und die Sichel, deren mittleren Teil jener bildet, waren sehr gut zu 
sehen. Dagegen sah das Primitivstreifengebiet recht eigentiimlich 
aus. Ein Primitivstreifen, wie man ihn sonst zu sehen gewohnt ist, 
war iiberhaupt nur in der vorderen Halfte erkennbar, und hier war 
auch auf ihm eine deutliche Primitivrinne als hellere Linie 
sichtbar. Es war dies also, wie ich betonen méchte, der jiingste 
Embryo, der im Flachenbilde eine Primitivrinne zeigte; wie gesagt, 
war eine solche auf Querschnitten schon in jiingeren Stadien eben 
angedeutet. Die Begrenzung der Primitivrinne, also die Primitiv- 
falten oder -Wiilste, sind dunkel und setzen sich nach vorn, immer 
dunkler werdend in den Hensenschen Knoten fort. Von diesem 
zieht als mabig dunkler Streifen der Kopffortsatz eine Strecke 
weit nach vorn. An seinem Vorderende verbreitert sich der Kopf- 
fortsatz ein wenig zu einer rundlichen Platte. In der hinteren Halfte 
des Primitivstreifengebietes ist weder von einem Primitivstreifen 
noch von einer Primitivrinne etwas zu sehen. Erst am Hinterende 
der Area findet sich wieder als besondere Bildung die Sichel mit 
Sichelknoten. Letzterer steht also mit dem Primitivstreifen in diesem 
Kalle im Flachenbilde gar nicht in Verbindung. Wir werden spater 
die Schnittbilder dieser Area kennen lernen. 

Die Area der Fig. 28 war nur um eine Spur gréBer; ihre Lange 
betrug 1,66, ihre Breite 1,10 mm. Die vordere Halfte des Primitiv- 
streifens war deutlicher als die hintere; sie besaB eine schmale, helle 
Primitivrinne und dunkle, vorn in den Hensenschen Knoten iiber- 
gehende Primitivfalten. Die hintere Halfte des Primitivstreifens war 
nur eben deutlich erkennbar, aber nicht so scharf ausgepragt als die 
vordere; das gleiche gilt von der Primitivrinne. Zwischen der vor- 
deren und hinteren Halfte der Primitivrinne bestand eine Unter- 
brechung. Am Hinterende der Area fand sich wieder ein dunkler 
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Endknoten, auf den sich aber die Primitivrinne nicht fort- 
setzte. 

Vom Hensenschen Knoten zog ein sehr schéner, maBbig langer 
Kopffortsatz nach vorn. Der Mesodermhof hatte an Ausdehnung 
bedeutend gewonnen und reichte vorn genau soweit als der Kopf- 
fortsatz. Seine Grenze ist links neben dem Kopffortsatz mit * und 
im auBerembryonalen Bezirk mit ** bezeichnet. Ein Bild dieser 
Art ist in der Literatur nicht vorhanden; alle dariiber vorliegenden 
Darstellungen sind ungenau und zum Teil direkt unrichtig. Die 
Querschnittserie laBt dort, wo im Flachenbilde die Primitivrinne 
fehit, eine sehr breite, ungemein flache Depression, aber keine eigent- 
liche Rinne erkennen: auch in der hinteren Halfte des Primitiv- 
streifens ist es schwer, auf den Querschnitten eine deutliche Rinne 
zu sehen. 

Ich habe noch zwei weitere Embryonen aus demselben Uterus 
in Schnitte zerlegt. Beide waren 1,66 mm lang und 1,10 mm breit. 
Der eine wurde quer, der andere sagittal geschnitten. Beide gaben 
prachtvolle Bilder, die dasselbe lehrten wie die beiden beschriebenen 
und abgebildeten. — Embryonen des zuletzt geschilderten Ent- 
wicklungsgrades sind sehr schwierig zu erhalten, viel schwieriger 
als solche anderer Stadien. Woran das liegt, weiB ich nicht. Ist 
aber einmal diese Stufe erreicht, so schreiten Wachstum und Ent- 
wicklung sehr viel rascher fort. 

Der Embryo der Fig. 29 war der jiingste, d. h. am wenigsten weit 
entwickelte von drei Embryonen aus einem Uterus, die ich geschnitten 
habe. Wie viele Embryonen sonst noch in dem betreffenden Uterus 
enthalten waren, habe ich nicht notiert. Ihr Alter betrug 7 Tage 
12 Stunden. Der abgebildete hatte eine Lange von 2,17 und eine 
Breite von 1,20 mm. Die beiden anderen Embryonen waren 2,50 mm 
lang, davon der eine 1,10 und der andere 1,20 mm breit. Bei dem 
abgebildeten Embryo betrug die Primitivstreifenregion 1,50 mm. 
Besonders schén und scharf trat der Hensensche Knoten hervor. 
Von ihm ging, wie die Querschnittserie, von der spater noch die Rede 
sein wird, lehrte, ein Kopfiortsatz aus, der vorn schon zum Teil im 
Begriffe war, in die untere Keimschicht einverleibt zu werden. Der 


Primitivstreifen trug eine deutliche Primitivrinne, die bis zum End- 
knoten reichte, auf diesen sich aber nicht fortsetzte. Wahrend in 
friiheren Stadien der Endknoten dunkler war als der Hensensche 
Knoten, ist jetzt das Umgekehrte der Fall. Uber die Beschaffenheit 
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der Primitivrinne, ihre Breite und ihre Rander gibt die Figur Auskunft. 
Die beiden anderen in Schnittserien zerlegten Embryonen aus diesem 
Uterus waren etwas weiter entwickelt; die Primitivstreifenregion 
des einen, 1,10 mm breiten, war 1,03 mm lang, die des anderen 
1,40 mm. Die geringe Lange beim ersteren ist jedenfalls auffallend. 
Bei beiden war der Kopffortsatz ganz oder fast ganz aufgelést. 
Die Auflésung, d. h. Einbeziehung in die untere Keimschicht schrei- 
tet also sehr raseh fort. 

AuBerdem habe ich zwei Embryonen von 7 Tagen 13 Stunden 
in Querschnittserien zerlegt. Der eine hatte eine Lange von 2,30 
bei einer Breite von 0,90 mm, einen auffallend machtigen Hensen- 
schen Knoten, aber nur einen kurzen Kopffortsatz; der andere war 
2,60 mm lang und 1,10 mm breit, sein Hensenscher Knoten war 
etwas kleiner, aber immer noch ansehnlich, sein Kopffortsatz langer 
und vorn schon in Einverleibung in die untere Keimschicht begriffen. 

Aus einem 7 Tage 16 Stunden trachtigen Uterus habe ich eine 
gréBere Zahl von Embryonen gewonnen, die so schén waren, dab 
ich mich nicht enthalten konnte, fiinf von ihnen abzubilden; sie sind 
auf Tafel LI, Fig. 30 und 31, und Tafel lV, Fig. 1, 2 und 3, zu sehen. 
Ich habe sie nach ihrer Lange geordnet. Der erste von diesen fiinf, 
der in Fig. 30 zu sehen ist, war 2,30 mm lang und 1,27 mm breit. 
Die Lange des Primitivstreifens oder, richtiger gesagt, der Primitiv- 
streifenregion, betrug 1,73 mm. Unter der Lange der Primitiv- 
streifenregion verstehe ich den Abstand des Vorderendes des Hen- 
senschen Knotens vom Hinterrand der Area. Der Hensensche Knoten 
springt deutlich vor und tragt, wie die Querschnittserie zeigt, eine 
schéne, tiefe Emsenkung. Der Kopffortsatz ist hinten ganz frei, 
ohne Zusammenhang mit der auBeren und inneren Keimschicht, 
vorn ist er in die innere Schicht einverleibt. Die Primitivrinne ist 
vorn tief und von machtigen Primitivfalten begrenzt, die nach hinten 
niedriger werden, wahrend gleichzeitig die Rinne verschwindet. 
Von dem schénen, aber nicht scharf begrenzten Endwulst ziehen 
rechts und links dunkle Streifen nach vorn, die sich iiberall in einigem 
Abstand vom Rande der Area halten. Davon ist auch schon auf der 
vorigen Figur eine Andeutung zu sehen. Die Pars circularis der Area 
ist zu dieser Zeit relativ kurz. 

Der nachste Embryo (Fig. 31), von dem ein Medianschnitt auf 
Tafel VI, Fig. 1, abgebildet ist, hatte eine Lange von 2,43 und eine 
Breite von 1,10 mm. Er besaB einen schénen Kopffortsatz, der zum 
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Teil frei, zum Teil aber in Einverleibung in die untere Keimschicht 
begriffen war; davon soll spater die Rede sein. 

Der dritte Embryo aus diesem Uterus (Tafel 1V, Fig. 1) war 
2,63 mm lang und 1,17 mm breit. Wie schon bei den friiheren Em- 
bryonen, ist auch hier der vordere Teil der Primitivrinne von dunklen 
Randern begrenzt, den Primitivfalten, und diese werden je weiter 
nach vorn um so héher und daher dunkler. Vorn erheben sie sich 
zu einem in diesem Stadium gewoéhnlich sehr machtigen Knoten, 
dem Hensenschen Knoten, auf dem sich eine Grube meistens sehr 
tief einsenkt'). Vor dieser, Einsenkung gehen die beiden dunklen 
Rander ineinander ber und bilden eine einheitliche, intensiv dunkle 
Masse, die sich mehr oder weniger weit nach vorn erstreckt. Dies 
ist auch an dem abgebildeten Embryo sehr deutlich zu sehen. Vom 
Vorderende dieser dunklen, zapfenformigen Verlangerung der Ver- 
eimigung der Primitivfalten sieht man im Flachenbilde den Kopffort- 
satz als weniger dunklen Streifen oder Schatten auslaufen. Auch 
dies ist an dem abgebildeten Embryo noch zu sehen, wenn auch 
dieser dunkle Streifen nur mehr sehr kurz ist. Diese Kiirze hat darin 
ihren Grund, da®B der Kopffortsatz zum groBben Teil schon in die 
innere Keimschicht einverleibt und dadurch sehr stark abgeflacht 
ist. Der Abstand vom Vorderende des erwahnten Zapfens bis zum 
Hinterrand der Area betrug bei dem abgebildeten Embryo 1,77 mm. 
Der Endwulst tritt wieder deutlich in die Erscheinung. Seine dun- 
kelste Stelle reicht aber nicht, wie beim Embryo von Fig. 28, 
bis an den Hinterrand der Area, sondern liegt vor diesem, so daB also 
hinter dieser dunkelsten Stelle die Area wieder um eine Spur heller 
ist. Wie wir sehen werden, ist dies zum Verstandnis der folgenden 
Vorginge und Veranderungen wichtig. Wie bei den Embryonen 
der Fig. 30 und 31 der Tafel II] gehen wieder von der dunkelsten 
Stelle des Hinterendes der Area zwei dunkle breite Streifen nach 
vorn, deren Seitenrander sich wieder in einiger Entfernung vom 
Rand der Area halten. Von diesem Embryo habe ich eine Sagittal- 
schnittserie, die sehr klare Bilder gab, angefertigt. 

Der nachste Embryo (Fig. 2, Tafel 1V) war 2.83 mm lang und 
1,20 mm breit. Die Lange des Primitivstreifengebietes samt Hen- 
senschem Knoten und Endwulst, also bis zum Hinterrande der Area, 


1) Von dieser Grube des Hensenschen Knotens ist, offenbar, weil sie 
in sehr schiefer Richtung nach vorn zieht, auf den Flachenbildern nichts 
zu sehen. Der helle Streifen entspricht blo®B der Primitivrinne. 
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betrug 183mm. Es hat das Primitivstreifengebiet jetzt 
die gréBte Linge erreicht; von da an nimmt es an Linge 
wieder ab. Von der angegebenen Lange entfallen ungefahr 1,40 mm 
auf die Primitivrinne, die bei diesem Embryo besonders lang und 
gut entwickelt ist. Der Kopffortsatz, ohne Hensenschen Knoten, 
hatte eine Lange von 0,30 mm. Der Endwulst war an diesem Embryo 
viel heller als es sonst zu sein pflegt. Von den vorn in den Hensen- 
schen Knoten iibergehenden Primitivfalten gilt dasselbe, was friiher 
gesagt wurde. Recht lang und deutlich, aber etwas asymmetrisch 
war die Pars cireularis. — Auch diesen Embryo habe ich in Sagittal- 
schnitte zerlegt und einen Medianschnitt in Fig. 2, Tafel V1, ge- 
zeichnet. Davon wird spater die Rede sein. 

Der letzte Embryo aus dem erwahnten Uterus ist in Fig. 3, 
Tafel LV, abgebildet. Seine Lange betrug 3,00, seine Breite 1,13 mm. 
Er war auffallend schlank, lang und schmal, ohne aber irgend ein 
Zeichen einer artifiziellen Dehnung zu zeigen. Die Lange des Primi- 
tivstreifengebietes, also die Entfernung von Vorderende des Hen- 
senschen Knotens bis zum Hinterrande der Area betrug 1,77 mm, 
war also trotz der betrachtlichen Lange des Embryo geringer als 
friher. Sehr eigentiimlich, aber durchaus normal, sieht die Strecke 
vor dem Hensenschen Knoten aus. Von eimem eigentlichen Kopf- 
fortsatz kann meiner Ansicht nach nicht mehr gesprochen werden; 
denn ein soleher ist gleichmaBig dunkel. Der Fortsatz aber, der hier 
vom Hensenschen Knoten nach vorn zieht, ist in der Mitte hell, und 
diese helle Mitte wird rechts und links von dunkleren Randern be- 
grenzt. Nur ganz hinten ist der Fortsatz gleichmaBig dunkel, und 
ebenso geht er vorn in einen gleichmaBig dunkeln rundlichen Knopf 
iiber. Diese eigentiimliche Bildung hat mich veranlaBt, den Embryo 
in Querschnitte zu zerlegen, und diese haben einerseits gelehrt, daB 
der Kopffortsatz — mit Ausnahme seines hintersten Endes, eben 
des Teiles, der auf dem Flachenbild gleichmaBig dunkel ist — schon 
vollig in die untere Keimschicht aufgenommen ist und andererseits, 
daB der aufgenommene Kopffortsatz, wenn ich diesen Ausdruck 
gebrauchen darf, in der Mitte ein einschichtiges, kubisches Epithel 
bildet, das von dickeren Randern eingefaBt wird. Davon soll spater 
noch die Rede sein. 

Nun folgen zwei Embryonen, die zwar jiinger und kleiner, aber 
entschieden weiter entwickelt sind als die vorigen. Sie stammen 
aus einem und demselben Uterus und waren 7 Tage 12 Stunden alt. 
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Der erste von ihnen (Fig. 4) war 2,50 mm lang und 1,20 mm breit. 
Die Primitivstreifenregion betrug nur 1,40 mm. Vor dem Hensen- 
schen Knoten und dem Rest des Kopffortsatzes fand sich ein ziem- 
lich breiter heller Streifen ohne oder nur hie und da mit undeut- 
lichen dunkleren Réandern, der vorn mit einem dunkleren Fleck 
abschloB. Wie die Querschnittserie durch den Embryo lehrte, 
entsprach der helle Streifen einem breiten einschichtigen, kubischen 
Epithel, in das der friiher hier vorhandene Kopffortsatz ausgezogen 
war. Der dunkle Fleck am Vorderende war gleichfalls durch die Ein- 
beziehung des Kopffortsatzes in die untere Keimschicht verursacht, 
jedoch war das Querschnittsbild, wie noch mitgeteilt werden wird, 
ein anderes als im Bereiche des hellen Streifens. Sehr eigentiimlich 
waren dunklere, langgestreckte, fleckige Stellen an den Seitenrandern 
der Area, ziemlich genau entsprechend der Grenze zwischen den beiden, 
friiher unterscheidbaren und auch jetzt noch erkennbaren, wenn auch 
in ihrer Form sehr wesentlich veranderten Regionen (Pars cireu- 
laris und triangularis); ich habe sie auch am folgenden Embryo ge- 
sehen und gezeichnet; aber es wollte mir nicht gelingen, sie als regel- 
maéBige Erscheinungen solcher Flachenbilder nachzuweisen. Was 
sie zu bedeuten haben, kann ich nicht sicher sagen; ich kann nur eine 
Vermutung aussprechen. Es wurde friher erwahnt, daB bei jungen 
Keimscheiben (vgl. Fig. 24, Tafel 111) dort, wo der Rand des Meso- 
dermfeldes den Rand der Area schneidet, zuweilen eine gréBere An- 
haufung von Mesodermzellen beobachtet werden kann, die gleich- 
falls im Flachenbilde ein fleckiges Aussehen veranlaBt. Vergleicht 
man nun das Bild der Fig. 24 mit den Bildern der Fig. 4 und 5 der 
Tafel IV und dann weiter diese mit den Bildern der Fig. 12—16 der- 
selben Tafel, so kann man sich, wie mir scheint, des Gedankens 
nicht erwehren, da®B die dunkeln Flecke etwas mit der Bildung des 
Herzens zu tun haben. 

Der Endknoten zeigt wieder dieselbe Eigentiimlichkeit, wie in den 
unmittelbar vorhergehenden Stadien. Hinter der Primitivrinne kann 
man also wieder zwei Strecken unterscheiden: eine dunklere und 
eine hellere; von der dunkleren gehen breite Streifen nach vorn. 

Der zweite Embryo aus diesem Uterus (Fig. 5, Tafel 1V) war un- 
gefahr ebenso lang wie der vorige, also wieder 2,50 mm, dagegen 
ein wenig schmialer, 1,10 mm. Die Primitivstreifenregion war ent- 


schieden kiirzer, namlich nur 1,03 mm, und dadurch erweist sich der 
Embryo als weiter entwickelt. Der Primitivstreifen hat bei 
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diesem und dem vorhergehenden Embryo begonnen, sich 
ganz aus der, wenn auch nicht mehr so regelmiaBig gestal- 
teten, @ber doch immerhin deutlich kenntlichen Pars 
cireularis der Area in die Pars triangularis zurickzu- 
ziehen. Wahrend er, wie wir gesehen haben, anfangs bis ungefahr 
in die Mitte der ersteren reichte, beriihrt er jetzt nur noch ihren 
hinteren Rand. Die vor dem Hensenschen Knoten gelegene Strecke 
bietet wieder ein eigenartiges Aussehen. Wie beim Embryo der Fig. 4 
bemerken wir einen hellen Streifen, der vorn zu einem dunkleren 
Fleck fiihrt. Dieser umkreist in unserem Fall das Vorderende des 
hellen Streifens. Innerhalb des hellen Streifens oder Bandes sieht 
man einige unregelmaBige, dunkle Flecke; diese riihren daher, daB 
unterhalb des einschichtigen, niedrigen, kubischen Epithels, zu dem 
der Kopffortsatz hier umgewandelt ist, einige Zellen der Darmdotter- 
platte liegen geblieben sind. Davon wird spater die Rede sein. Der 
helle Streifen oder das helle Band ist am Hinterende von zwei dunk- 
leren schmalen Saumen begrenzt, die aber keineswegs schlechthin 
als Fortsetzungen der Primitivfalten aufgefaBt werden kénnen. Vom 
Hensenschen Knoten geht ein eben merkbarer Fortsatz als relativ 
unveranderter Rest des Kopffortsatzes nach vorn, welcher rechts 
und links von den erwahnten dunklen Séumen zwischen sich gefaBt 
wird. 

Aus demselben Uterus habe ich noch einen dritten Embryo in 
Schnitte zerlegt. Die Querschnittserie bot ganz herrliche, klare Bilder. 
Davon sind auf Tafel VI, Fig. 3a—3f sechs abgebildet. Sie werden 
spater besprochen werden. Der Embryo war kiirzer als die beiden 
beschriebenen; seine Lange betrug 2,17, seine Breite 1,20 mm; die 
Lange der Primitivstreifenregion betrug 1,50 mm. Der Embryo war 
also weniger weit entwickelt als die vorigen. Der Kopffortsatz war 
stellenweise im Begriff, in die untere Keimschicht einverleibt zu 
werden; sein Vorderende war bereits ganz in diese aufgenommen. 
Sehr schén sprang der Hensensche Knoten vor, in den sich eine tiefe, 
nach unten etwas erweiterte Héhle einsenkte. 

Die nachsten vier Embryonen (Fig. 6—9) stammten wieder aus 
einem und demselben Uterus und waren 7 Tage 19 Stunden alt. Der 
erste von ihnen (Fig. 6) ist im Vergleich mit den vorigen auffallend 
kurz und breit; es liegt aber, wie ich ausdriicklich hervorhebe, weder 
bei den einen, noch bei den anderen eine Entstellung vor. Die Lange 
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betrug 2,33, die Breite 1,33 mm; die Lange des Primitivstreifen- 
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gebietes 1,33 mm. Am Vorderende desselben war ein schéner, dunkler 
Hensenscher Knoten vorhanden. Die Querschnittserie zeigt, dab 
auf ihm eine kleine Grube vorhanden ist, eine Grube, die aber nur 
auf zwei Schnitten der Serie zu sehen und ziemlich seicht ist. Diese 
Grube, die eine Lingsausdehnung von nur 0,015 mm _ hatte, war 
wieder, wie gewéhnlich (vgl. o0.), im Flachenbilde nicht zu sehen. 

Drei Sechnitte weiter hinten begann dann die Primitivrinne. 
Die Grube auf dem Hensenschen Knoten und die Pri- 
mitivrinne waren also durch eine Briicke voneinander 
getrennt. Die Primitivrinne war, abgesehen vom sehr schmalen 
Vorderende, auffallend breit und hatte, wie in der Mehrzahl 
der Falle, zackige Rander. Sie reichte bis an den dunklen Teil 
des Endwulstes. Unmittelbar vor dem Hensenschen Knoten ist 
wieder ein Rest des Kopffortsatzes zu bemerken, der auf den Quer- 
schnitten dieselben Bilder gibt wie in friiheren Stadien. Und nun 
folgt wieder ein breiter, aber diesmal relativ kurzer, heller Streifen, 
der von unregelmaBigen zackigen Randern begrenzt ist. Unmittel- 
bar in der Mitte dieses Streifens oder Bandes ist ein winzig kleiner, 
unregelmaBiger dunkler Fleck zu sehen. 

Der zweite Embryo aus diesem Uterus (Fig. 7) war 2,40 mm lang 
und 1,53 mm breit. Das Primitivstreifengebiet hatte eine Lange von 
140 mm. Der Hensensche Knoten war, wie die Querschnittserie 
Jehrte, sehr flach: trotzdem pragte er sich im Flachenbilde, wie die 
Figur zeigt, sehr schén aus. Auffallend war der helle Streiien oder 
das helle Band vor dem Hensenschen Knoten. Wie wir sehen werden 
und wie ich schon angedeutet habe, besteht derselbe aus zwei Lagen 
niedriger kubischer Zellen: auBen aus dem Ektoderm, das hier viel 
niedriger ist als an den Seiten, und in der Tiefe aus dem in die Breite 
gezogenen ehemaligen Kopffortsatz, der zu einer einschichtigen 
Platte geworden ist. 

Der dritte Embryo (Fig. 8) war ebenso lang, aber schmaler, also 
im ganzen etwas kleiner als der vorige, aber entschieden etwas weiter 
entwickelt. Die Lange betrug 2,40, die Breite 1,33 mm, die Lange 
des Primitivstreifengebietes 1,30 mm. Der Embryo ist in mehr- 
facher Beziehung wichtig und interessant. Der Hensensche Knoten 
wird von den jetzt zum erstenmal deutlich hervortretenden Me- 
dullarfalten umfaBt. Die von diesen begrenzte Medullarrinne, 
die aus der dem hellen Streifen vor dem Hensenschen Knoten ent- 
sprechenden Riickenrinne der fritheren Stadien hervorgegangen ist, 
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ist in der Mitte am breitesten; ihr Boden ist hier am hellsten: vor 
dieser Stelle wird die Rinne schmaler und ihr Boden etwas dunkler ; 
auch hinter ihr versehmalert sich die Rinne, und ihr Boden wird hier 
am dunkelsten. Diese besonders dunkle Strecke der Medullarrinne 
nimmt ungefahr den vierten oder dritten Teil derselben ein. 

Die vordere dunklere Partie der Area, die aus zwei, vor der Me- 
dullarrinne im Bogen ineinander iibergehenden Halften besteht, ist, 
wie ein Vergleich mit den vorhergehenden Figuren lehrt, aus der 
Pars circularis hervorgegangen. Wahrend nun die hintere Grenze 
dieses aus der Pars circularis hervorgegangenen Gebietes bei den 
nachst jiingeren Embryonen ziemlich genau mit dem Vorderende 
der Primitivstreifenregion zusammenfillt, beginnt diese jetzt erst 
etwas weiter hinten. Mit anderen Worten: Bei den Embryonen 
6 und 7 nahm die Primitivstreifenregion ziemlich genau die friihere 
Pars triangularis ein, ohne auf die Pars circularis, bis in deren Mitte 
sie friiher gereicht hatte, iiberzugreifen. Jetzt dagegen hat sich die 
Primitivstreifenregion schon aus dem vordersten Teil der 
Pars triangularis zuriickzuziehen begonnen. Aber auch 
sonst bietet der Embryo noch einige bemerkenswerte Eigentiim- 
lichkeiten. Vor allem fallt es auf, wie ungemein schmal zu dieser 
Zeit die Primitivrinne ist. Dann aber, und das weist auf die Art des 
Wachstums der auBeren Schicht in dieser Gegend hin, sieht man 
die Zellen rechts und links neben der Primitivrinne sehr 
deutlich zu queren, senkrecht auf die Richtung dieser 
Rinne gestellten Reihen aneinander geordnet, so daB® hier 
eine eigentiimliche Querstreifung entsteht. Diese Stellung der 
Zellen und die aus ihr resultierende Querstreifung der Primitivstreifen- 
region neben der Primitivrinne kann keine andere Bedeutung haben 
als die, daB die Zellen von der lateralen Seite her gegen die Primitiv- 
rinne vorgeschoben werden, um hier in die Tiefe zu riicken und dann 
ins Mesoderm iiberzugehen. Gerade solche Bilder, wenn sie auch 
selten sind, haben eine groBe Bedeutung fiir das Verstandnis des 
Wachstums der Area und ihrer Teile. Hinter der Primitivrinne ist 
der Endwulst zu sehen, und an diesem wieder ein hellerer periphe- 
rischer Saum und eine dunklere vordere Zone, die bogenférmig das 
Hinterende der Primitivrinne umgreift, und von der in einigem Ab- 
stand vom Rande der Area dunkle Schatten nach vorn ziehen. Zwei 
Querschnitte durch diesen Embryo, die sowohl die Breite der Me- 
dullarrinne, als auch die Breite der aus dem Kopffortsatz entstan- 
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denen Platte zeigen, sind auf Tafel VI, Fig. 4a und 4b abgebildet. 
Von ihnen wird spater die Rede sein. 

Der in Fig. 9 abgebildete gleichalterige Embryo zeigte sich aber- 
mals etwas weiter entwickelt als der vorige. Seine Lange betrug 
2,60, seine Breite 1,20 mm. Letztere war also merklich geringer als 
die des vorigen Embryo, weshalb auch der Embryo ein schlankeres 
Aussehen hatte. Der Boden der Medullarrinne zeigte auch jetzt in 
Beziehung auf seine Helligkeit drei Abschnitte. Am hellsten ist die 
Mitte, wo die Rinne zugleich am breitesten ist. Von hier nach vorn 
wird diese schmaler und ihr Boden zugleich etwas dunkler. Am 
dunkelsten ist wieder der hinterste Abschnitt. Hier ist die Rinne 
etwas schmiler als in der Mitte und zugleich gegen diese durch eine 
deutliche Einschniirung abgesetzt. Eine solehe war auch schon beim 
friiheren Embryo eben merklich angedeutet. Die dunklere Vorder- 
region der Area, wie ich den auf die Pars circularis zuriickzu- 
fiihrenden Abschnitt derselben bezeichnen will, reicht ungefahr bis 
zu der eben erwahnten Einschniirung. Die Medullarfalten laufen 
hinten an die Seiten des Hensenschen Knotens heran. Der Abstand 
vom ungefahren Vorderende des letzteren bis an den Hinterrand der 
Area, also die Lange der Primitivstreifenregion, betragt jetzt 1,27 mm. 
Wie im vorigen Fall ist die Primitivrinne ungemein schmal, zugleich 
etwas wellig gebogen. An diesem Embryo bemerkt man schon eine 
seichte Einbuchtung der Seitenrinder. Sie liegt ungefahr 
in der Hohe der friiher erwahnten Einsehniirung der Medullarrinne. 
Durch diese Einbuchtung der beiden Seitenrander wird die spatere 
Bisquitform des Embryo eingeleitet. Von diesem Embryo habe ich 
eine Sagittalserie angefertigt. 

Betrachtlich weiter entwickelt war der Embryo der Fig. 10. Er 
stammte aus einem Kaninchen, das 8 Tage trachtig war; seine 
Lange betrug 2,90, seine Breite 1,23 mm. Er war der jiingste, d. h. 
am wenigsten weit entwickelte von sechs Embryonen aus demselben 
Uterus; alle anderen besaBen schon zwei oder drei vorn und hinten 
deutlich begrenzte Urwirbel. Aber auch er war nicht mehr weit von 
der Urwirbelbildung entfernt. Er war gerade merklich bisquitférmig; 
die nur erst angedeutete Einbuchtung der Seitenrander entsprach 
dem breitesten und hellsten Abschnitte der Medullarrinne. Diese 
war vor dieser breiten Stelle auffallend schmal und ihr Boden dunkler. 
Ganz vorn wichen die Medullarfalten divergierend auseinander, um 
allmahlich zu versechwinden. Der hinterste Absehnitt der Medullar- 
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rinne war wieder sehr breit, ahnlich wie bei den beiden vorigen 
Embryonen, und gegen den mittleren Teil durch eine Einschniirung 
abgesetzt; sein Boden war dunkler. Die diesen letzten Abschnitt 
der Medullarrinne begrenzenden Medullarfalten waren an ihrem 
Hinterende etwas dicker als sonst, ohne aber ineinander iiberzu- 
gehen. Ich habe mir groBe Miihe gegeben, sie genau so zu zeichnen, 
wie sie zu sehen waren. Dasselbe gilt natiirlich auch von den anderen 
Figuren. Das Bild ermnert etwas an einige Bilder van Benedens; 
aber ich mu8 bemerken, daB ich nie Bilder gesehen habe, die genau 
den von van Beneden gezeichneten aus diesen Stadien entsprachen;: 
sowohl der Hensensche Knoten als das Hinterende der Medullar- 
falten sahen stets anders aus als sie dort wiedergegeben sind. Die 
dunkle Vorderregion oder Vorderzone, die, wie erwahnt, von der 
Pars circularis abzuleiten ist, war deutlich in eine innere rundliche 
Zone und einen diese umgebenden duBeren Hof geteilt. Die erstere 
ist fiir die Hirnbildung von Wichtigkeit, der letztere hat damit nichts 
zu tun. In diesem Hofe bemerkt man in geringer Entfernung vom 
Seitenrand der Area rechts und links eine dichtere Anhéufung von 
Mesodermzellen. Dies ist zweifellos die Anlage des Herzens. 
Diese tritt also schon vor der Urwirbelbildung auf. Sie 
wurde zu dieser Zeit noch nie gesehen. Wie schon friiher hervor- 
gehoben, ist aber die erste Herzanlage vielleicht noch sehr viel 
alter, ja sie tritt vielleicht schon in einem Stadium auf, in welchem 
noch kein Kopffortsatz des Primitivstreifens vorhanden ist (vgl. 
TafekII1, Fig. 24). Unmittelbar hinter der von der Pars circularis 
ableitbaren Region bemerkt man neben dem breitesten und hellsten 
Teil der Medullarrinne rechts und links die allererste Andeutung eines 
Urwirbels. Freilich: wiiBte man nicht, daB hier in der unmittelbar 
darauf folgenden Zeit der erste Urwirbel entstehen werde, so wiirde 
man wohl sicher diese Stelle nicht fiir besonders beachtenswert 
halten. Von einer Primitivrinne ist an diesem Embryo nichts mehr 
zu sehen. Damit soll aber nicht gesagt sein, daB sie stets zu dieser 
Zeit fehlt; ich habe, wovon gleich noch die Rede sein wird, an zwei 
Embryonen mit deutlich entwickeltem erstem Urwirbel noch eine Pri- 
mitivrinne gesehen. Dagegen darf man wohl noch von einem Primitiv- 
streifen sprechen als von einer dunkleren Bildung, welche vom Hinter- 
ende der Medullarrinne eine Strecke weit nach hinten zieht. In 
einiger Entfernung von dem mabig zugespitzten Hinterende der 
Area ist wieder ein dunklerer Wulst wahrzunehmen, von dem, wie 
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friiher, rechts und links breite dunkle Streifen nach vorn ziehen. 
Hinter dem Wulst ist die Area wieder weniger dunkel. 

Wir kommen nun zu den Embryonen mit einem Urwirbel. 
Da habe ich denn von einer sehr merkwiirdigen Erscheinung zu be- 
richten. Ich habe namlich zwei Arten von Embryonen dieser Ent- 
wicklungsstufe beobachtet: die eine war kurz, breit und gedrungen, 
die andere lang, schmal und schlank. Einer der ersteren Art ist in 
Fig. 11, Tafel IV, abgebildet. Er war 7 Tage 19 Stunden alt und 
stammte aus demselben Tier, aus dem auch die Embryonen der 
Fig. 6—9 entnommen sind. Diesen Embryo habe ich in Quer- 
schnitte zerlegt. Einen zweiten, der genau dasselbe Bild gab, habe 
ich in toto aufbewahrt; er war 7 Tage 23 Stunden alt. Davon, dab 
diese Embryonen nicht normal gewesen waren, kann keine Rede sein. 
Der auf Tafel IV, Fig. 11, abgebildete Embryo war 2,25 mm lang 
und 1,20 mm breit. Er gehérte, wie gesagt, der kurzen breiten Art an. 
Von der langen schmalen habe ich keinen abgebildet; aber ich besitze 
eine Skizze eines solchen von 7 Tagen 19% Stunden aus demselben 
Uterus, aus dem der kurze breite stammte. Leider war ich mit 
der Nadel beim Praparieren in den linken Urwirbel gekommen; 
der rechte Urwirbel aber war intakt. Der Embryo hatte eine Lange 
von 2,90 mm bei einer Breite von 0,97 (vorn) und 1,00 mm (hinten), 
Er war also ganz besonders schlank: aber miBbildet war er sicher 
nicht. Das kleine Loch im linken Urwirbel war nach der Konser- 
vierung entstanden, und da der Urwirbel der anderen Seite unverletzt 
war, war auch die Querschnittserie, die ich von dem Embrye an- 
fertigte, sehr gut zu gebrauchen. Auch an diesem schlanken Embryo 
war der Urwirbel, genau so wie bei den kurzen, seitlich von der 
breitesten Stelle der Medullarrinne gelegen. An der letz- 
teren waren genau dieselben drei Abschnitte zu unterscheiden wie 
sonst. Auch war in beiden Fallen noch eine Primitivrinne vorhanden. 
Der schlanke Embryo hielt in seinem Habitus ziemlich genau die 
Mitte zwischen den Embryonen der Fig. 11 und 12. 

Ich will nun genauer auf die Beschreibung der Embryo der Fig. 11 
eingehen. Er ist deutlich bisquitférmig. Das gleiche gilt von dem 
zweiten kurzen Embryo dieses Stadiums und ebenso auch von dem 
langen schmalen. Man kann also sagen, dab stets, wenn ein 
Urwirbel vorhanden ist, der Embrvo bisquitférmig ist. 
Diese Form war bereits in friiheren Stadien vorbereitet und ist auch 


in den nachstfolgenden sehr deutlich erkennbar. Die engste Stelle 
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entspricht stets der Stelle, an der der Urwirbel liegt. Man gewinnt 
den Eindruck, als ob bei der Bildung des Urwirbels sich das Material 
in der Richtung gegen die Medullarrinne zusammendrangte. Die 
Herzanlage war offenbar bei diesem Embryo nicht oder nicht deut- 
lich zu sehen; sonst wiirde ich sie gezeichnet haben. Die Querschnitt- 
serie zeigt auch, daB sie vorhanden war. Sie lag, wie bei dem Embryo 
der Fig. 10 und den Embryonen der Fig. 12—16 vor der Urwirbel- 
region, aber zugleich mehr seitlich, also in demjenigen Teil der 
Area, der schon der Bauchseite angehért. Bei dem zweiten 
Embryo vom gedrungenen Typus war gleichfalls eine Herzanlage 
vorhanden; sie gab sich als dunkle Stelle seitlich von der Hirnplatten- 
anlage zu erkennen. Nach auBen von der eigentlichen Embryonal- 
anlage — der Area — folgt, wie auch sonst in den nachst vorher- 
gehenden und den folgenden Stadien, ein schmaler heller Hof und 
auf diesen folgt die schon von van Beneden beschriebene hufeisen- 
formige Placentarzone, die den Embryo und den diesen umgeben- 
den hellen Hof von hinten und den Seiten her umgreift. 

Der nachste, in Fig. 12 abgebildete Embryo war 8 Tage alt; er 
stammte aus demselben Uterus wie die in den Fig. 10,13 und 14 ab- 
gebildeten Embryonen; auBer diesen habe ich noch zwei weitere 
aus diesem Uterus geschnitten, von denen der eine zwei, der andere 
drei Urwirbel hatte. Der abgebildete Embryo gehért dem schlanken, 
gewohnlichen Typus an. Er hatte eine Lange von 3,10 mm; vorn 
war er 1,10, in der Mitte an der engsten Stelle 0,90 und hinten 1,20 mm 
breit. Er war sehr schén bisquitférmig. Die beiden Urwirbel waren 
vorn und hinten seharf begrenzt; die gleichnamigen Urwirbel der 
beiden Seiten waren etwas gegeneinander verschoben, was aber 
nicht als Artefakt anzusehen ist. Freilich ist es nicht richtig, daB, 
wie van Beneden meinte, die Verschiebung eine konstante Erschei- 
nung ist. Im Gegenteil: dieser Embryo war der einzige mit zwei Ur- 
wirbeln, der die Verschiebung zeigte. Die beiden anderen, nahezu 
gleichalterigen der Fig. 13 und 14 und ein weiterer, von dem ich eine 
Skizze angefertigt habe, zeigten eine strenge Symmetrie des Ur- 
wirbelgebietes. Die Medullarrinne war ungemein schmal und tief; 
nur hinter dem Urwirbelgebiet verbreiterte sie sich ein wenig. Die 
ungeheuere Breite der Medullarrinne der vorhergehenden Stadien 
ist also eine voriibergehende, aber zugleich konstante Erscheinung; 
sie findet sich immer einige Zeit nach der Einverleibung des Kopf- 
fortsatzes in die untere Keimschicht. 
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Ein Hensenscher Knoten ist im Flachenbilde nicht mehr zu 
sehen; die Querschnittserie zeigt aber doch noch auf einigen wenigen 
Sechnitten Bilder, welche auf die friiheren Verhaltnisse hinweisen. 
Das Primitivstreifengebiet ist noch kiirzer geworden. Eine Primitiv- 
rinne ist nicht mehr vorhanden; verfolgt man aber den dunkeln, 
medianen Streifen, der vom Ende des Medullarrohres nach hinten 
zieht und friiher die Primitivrinne trug, so kommt man, wie schon 
friiher, zu einem besonders dunkeln Feld, von dem rechts und links 
dunkle Streifen oder Bander nach vorn ins Urwirbelgebiet ziehen. 
Hinter diesem dunkeln Feld ist eine eben merkliche hellere Stelle. 
Untersucht man diese auf Querschnitten, so bemerkt man eine 
leichte Einsenkung. Diese ist, wie die weitere Entwicklung zeigt, 
die erste Anlage der Afterbucht. Sie gehért noeh dem 
Primitivstreifengebiet an; erst hinter ihr lést sich das Meso- 
derm vom Ektoderm ab und zugleich treten in jenem kleine un- 
regelmaBige Hoéhlen auf, die in spateren Stadien zu einer groBen kon- 
tinuierlichen Héhle miteinander verschmelzen. Hat man einmal in 
diesem Stadium die erste Anlage der Afterbucht gefunden, so ge- 
lingt es nicht schwer, sie auch noch in das der Urwirbelbildung un- 
mittelbar vorausgehende Stadium der Fig. 10 zuriickzuverfolgen. 
Hinter der Afterbucht trennt sich, wie gesagt, das Mesoderm vom 
Ektoderm, und dann folgt ein auch im Flachenbilde sehr gut zu 
erkennender Wulst, der bis zum Rande der Area reicht; dies ist der 
\llantoiswulst. Ein Vergleich mit den vorhergehenden Bildern 
lehrt, daB auch er schon in Stadien zuriickzuverfolgen ist, in welchen 
noch kein Urwirbel gebildet ist. 

Die nachste Figur (Fig. 13) zeigt einen Embryo von ungefahr 
derselben Entwicklungsstufe. Seine Lange betrug 3,00, seine Breite 
in der vorderen Halfte 1,10 mm. Wie der friihere hatte auch er zwei 
vorn und hinten seharf begrenzte Urwirbel; aber hinter dem zweiten 
war schon deutlich ein dritter in Bildung begriffen. Von der Medullar- 
rinne gilt im ganzen dasselbe wie von der des vorigen Embryo; nur 
ist sie in der ganzen Ausdehnung, ganz besonders aber in dem hinter 
dem Urwirbelgebiet gelegenen Abschnitt, breiter. Am Hinterende 
des Primitivstreifens war hier an der mit einem Sternchen (*) be- 
zeichneten Stelle viel deutlicher als friiher die Afterbucht zu sehen. 
Sie gab sich im Flachenbild als ein heller Fleck zu erkennen. Die 
Querschnittserie lehrte, daB geradeso wie beim friiheren Embryo 


und einem anderen, gleichalterigen, von dem ich eine Sagittalschnitt- 
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serie angefertigt habe, der Grund der Bucht nicht etwa blo’ vom 
Ektoderm gebildet wird, sondern daB mit diesem noch das Mesoderm 
verbunden ist. Es geht also daraus wieder hervor, daB die Afterbucht 
noch dem Primitivstreifengebiet, wenn auch seinem hintersten Ende, 
angehért. Auch an diesem Embryo ist wieder deutlich hinter der 
Afterbucht der Allantoiswulst (**) erkennbar. Was die innere Keim- 
schicht in dieser Gegend betrifft, so ist es auffallend, daB sie sich 
unterhalb der Afterbucht zu einer Grube vertieft. Auch dieser Um- 
stand mag dazu beigetragen haben, daB die Afterbucht bei diesem 
Embryo im Flachenbilde so deuthich zu erkennen war. Im vorigen 
Stadium war von einer solehen Grube der inneren Keimsechicht kaum 
etwas zu sehen. Viel deutlicher als bei irgend einem der bisher be- 
trachteten Embryonen war bei diesem in der von Kolliker sogenannten 
Parietalzone, vor der Urwirbelregion, seitlich von den machtigen 
Hirnplatten, die paarige Herzanlage zu sehen. Jede der beiden 
Halften gibt sich im Flachenbilde bei durchfallendem Licht unter 
der Form zweier dunkler Streifen zu erkennen, die durch einen 
hellen Zwischenraum voneinander getrennt sind. Von den beiden 
dunklen Streifen ist der mediale breiter als der laterale. Die Quer- 
schnittserie laBbt iiber die Bedeutung der Streifen und des von ihnen 
begrenzten hellen Zwischenraumes nicht im Zweifel. Der aubere 
Streifen ist die diinne Somatopleura, der innere die dicke, aus Cy- 
linderzellen bestehende Splanchnopleura, die Héhle zwischen beiden 
die Perikardialhéhle oder die seinerzeit von His so genannte ,,Hals- 
oder Parietalhéhle*. Besser ausgedriickt, ist die 4uBere und zugleich 


dorsale Lamelle des Mesoderms, die Anlage des parietalen Peri- 


kards, die innere und zugleich ventrale, wenigstens zum Teil, die 
Anlage des visceralen. Ein Endothelrohr des Herzens oder inneres 
Herzhautchen Kollikers ist im strengen Sinne des Wortes noch nicht 
vorhanden. Wohl aber finden sich schon unter der visceralen 
Mesodermplatte Zellen, welche spater das Endothelrohr 
aufbauen. Diese Zellen sind auch schon in friiheren Stadien 
nachweisbar. 

In Fig. 14 habe ich noch einen dritten Embryo mit zwei vorn 
und hinten scharf begrenzten Urwirbeln abgebildet; auch bei ihm 
war schon ein dritter Urwirbel in Bildung begriffen. Die Lange 
des Embryo betrug 2,80, die Breite im vorderen Drittel 1,34 mm. 
Der Embryo war also kiirzer und breiter als die vorigen. Von den 
Eigentiimlichkeiten, die er erkennen lieB, hebe ich folgende hervor. 
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Die Medullarrinne ist breiter als bei dem Embryo der Fig. 12, in 
der Urwirbelregion auch breiter als bei dem der Fig. 13. Sie zeigte 
am Vorderende eine Bildung, der man auch sonst nicht selten bei 
Embryonen dieses oder ahnlichen Alters begegnet. Die als dunkle 
Streifen erscheinenden medialen Rander der beiden Medullarplatten 
wichen namlich vorn stark auseinander, und in den von ihnen um- 
faBten Winkel schob sich ein etwa dreieckiger Lappen der Hirn- 
platte hinein. Van Beneden hat diesen Lappen an mehreren Em- 
bryonen, wenn auch nicht immer ganz richtig, zur Darstellung ge- 
bracht. Eine Andeutung davon findet sich auch an dem Embryo 
der Fig. 13, nicht aber an dem der Fig. 12. An dem nachstfolgenden 
Embryo (Fig. 15), von dem gleich die Rede sein soll, kann man in 
der mittleren Hervorragung der Hirnanlage diesen Lappen wieder 
erkennen. Sehr schén sind an dem Embryo der Fig. 14 die After- 
bucht (*) und der Allantoiswulst (**) zu sehen. Auch die Herzanlage 
ist wieder deutlich erkennbar. Da der Embryo eine iiberaus regel- 
maBige Form hatte, habe ich ihn in Sagittalschnitte zerlegt. Ein 
anderer Embryo derselben Entwicklungsstufe war 2,87 mm lang 
und vorn 1,10 mm breit. Afterbucht, Allantoiswulst, Herzanlage usw. 
waren sehr deutlich zu erkennen; ebenso schob sich vorn ein medianer 
Hirnlappen zwischen die zwei divergierenden Medullarfalten. Ich 
habe ihn in Quersehnitte zerlegt. Auch ein vierter Embryo mit 
zwei vorn und hinten scharf begrenzten Urwirbeln und einem dritten 
in Bildung zeigte die gleichen Verhdaltnisse; namentlich war auch 
bei ihm ein medianer, dreieckiger Lappen zu sehen. Ich habe den 
Embryo in toto aufbewahrt. Er war etwas kleiner als die anderen 
und sehr schén bisquitférmig. Sehr klar war die helle, den Embryo 
umgebende Zone und nach auBen von dieser, und zwar seitlich 
und hinten, die tiefdunkle Placentarzone zu sehen. Der Embryo 
war 3 Tage alt. 

Auch von Embryonen mit drei Urwirbeln habe ich eine gréBere 
Zahl untersucht; vier habe ich in toto aufbewahrt, zwei in Schnitt- 
serien zerlegt. Sie waren fast alle 7 Tage 20 Stunden bis 8 Tage alt. 
Einen 7 Tage 20 Stunden alten habe ich auf Tafel 1V, Fig. 15, ab- 
gebildet ; er war auffallend klein, aber durchaus normal. Seine Lange 
betrug 2,50 mm. Ein zweiter Embryo aus demselben Uterus war 
gleichfalls klein; er hatte um einen Urwirbel mehr; maB aber auch 
in der Lange nur 2,70 mm. Bei dem in Fig. 15 abgebildeten mit 
drei vorn und hinten scharf begrenzten Urwirbeln und einem vierten 
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hinter dem dritten in Bildung, hatte auch die unmittelbar vor 
dem ersten Urwirbel gelegene Region angefangen, sich 
nach Art eines Urwirbels umzubilden; davon soll spater noch 
die Rede sein. Ein anderer Embryo von 8 Tagen mit drei vollkommen 
scharf begrenzten Urwirbeln und einem vierten in Bildung war 3,00 mm 
lang, ein anderer aus demselben Uterus 2,75 mm lang, ein dritter 
gleichfalls aus demselben Uterus stammender sogar 3,25 mm lang. 
Die Entwicklung kann sich, wie zu jeder Zeit, auch zu dieser ver- 
zogern. Ich bewahre mehrere Embryonen von 8 Tagen auf, die durch- 
aus normal waren und sehr schéne Bilder gaben, bei denen aber 
noch nicht ein einziger Urwirbel zur Entwicklung gekommen war. 
Andererseits besitze ich eine Querschnittserie eines Embryo von 
8 Tagen 12 Stunden, der nur drei Urwirbel und einen vierten in 
Bildung zeigte. 

Die auf Tafel lV, Fig. 15 und 16, abgebildeten Embryonen gaben 
so wunderbar klare iibersichtliche Bilder, daB ich etwas langer bei 
ihnen verweilen will. Was zunachst den Embryo der Fig. 15 be- 
trifft, so erscheint vor allem die Anlage des Gehirns sehr deutlich 
in zwei Teile geteilt, einen vorderen breiten, machtig nach beiden 
Seiten ausladenden, und einen hinteren schmalen, bis zur Urwirbel- 
region reichenden. Jener stellt zweifellos die Anlage des primaren 
Vorderhirns dar, und seine machtigen Ausbuchtungen hangen wohl 
sicher mit der Bildung der ersten Anlagen der Augenblasen zu- 
sammen; dieser ist vor allem Anlage des Mittelhirns; ob und wieviel 
auch vom primaren Hinterhirn (dem Rhombencephalon) aus ihm 
hervorgeht, vermag man zunachst nicht zu entscheiden. Zweifellos 
beteiligt sich auch der in der Urwirbelregion gelegene Abschnitt der 
Hirnanlage an der Bildung des Rautenhirns, zum mindesten geht 
daraus ein Teil des verlangerten Markes hervor. Am Vorderrand 
der machtigen Anlage des primaren Vorderhirns sieht man in der 
Mitte einen in zwei Hocker geteilten kleinen Lappen; ich habe diesen 
auch sonst mehrmals gesehen; haufig aber sind die beiden Hécker 
nicht getrennt unterscheidbar, sondern bilden einen einfachen me- 
dianen Wulst, wie dies auch an dem nur wenig weiter entwickelten 
Embryo der Fig. 16 zu sehen ist. Die Medullarrinne ist vorn ziem- 
lich breit und in diesen breiten Teil ragt von dem medianen Lappen 
ein eben erkennbarer dunkler Schatten hinein. Dann, im Bereich 
des Teiles der Anlage, der zum Mittelhirn wird, ist die Rinne schmal, 
um im Urwirbelgebiet wieder breiter zu werden; am_ breitesten 
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aber ist sie hinter diesem Gebiet. Die sie begrenzenden Rander, die 
im Urwirbelgebiet und vor allem unmittelbar dahinter an Deutlich- 
keit etwas verloren haben, werden ganz hinten, wo sie zugleich in 
einem spitzen Bogen ineinander tbergehen, wieder dunkler und 
deutlicher. Hinter der Medullarrinne ist sehr deutlich, deutlicher 
als bei den unmittelbar vorhergehenden Embryonen, der kurze Pri- 
mitivstreifen sichtbar, der an seinem Hinterende breiter ist als vorn. 
Unmittelbar hinter diesem dunklen Ende ist wieder eine helle Stelle 
sichtbar, als Anlage des Afters, und hinter dieser, wie schon friiher, 
der dunkle Allantoiswulst, der an seinem Hinterende unregelmabige 
Flecke zeigt. Dann folgt die helle auBerembryonale Zone, die Kdl- 
liker in Anlehnung an die Verhaltnisse beim Huhn als Area pellucida 
bezeichnete, und auf diese die sogenannte Area opaca, die bei den 
Saugetieren allerdings etwas ganz anderes ist als bei den Végeln, 
indem sie dort von ihrem ersten Anfang an auf die Bildung der Pla- 
centa hinweist, die Placentarzone oder Ektoplacenta darstellt und 
also dem Ektoderm angehért, wahrend sie bei den Végeln ihren 
Grund in den machtigen, mit Dotter beladenen Zellen der unteren 
Keimschicht hat. (leh habe diese Zellen schon vor 25 Jahren als 
Dotterzellen bezeichnet; diese Dotterzellen sind mit dem, was His 
mit diesem Namen bezeichnet hat, nicht zu verwechseln.) Die Ur- 
wirbelregion besteht, wie erwahnt, aus drei vorn und hinten scharf 
begrenzten Urwirbeln und einem hinter ihnen in Bildung begriffenen, 
aber vom Mesoderm der von Kdlliker so genannten Stammzone (besser 
Riickenzone) nicht getrennten vierten. Dieses unsegmentierte Meso- 
derm setzt sich nach hinten neben dem breitesten Teil der Medullar- 
rinne in das Mesoderm fort, das rechts und links vom Primitivstreifen 
gelegen ist. Dieses Mesoderm gehért also der Riickenzone an. Seit- 
lich davon, sodann hinter der Afterbucht und seitlich von der Ur- 
wirbelregion und in der Fortsetzung nach vorn folgt das Mesoderm 
der ,,Parietalzone’’ nach Kélliker, eine Zone, die man meiner Ansicht 
nach besser als Bauchzone bezeichnen wiirde. Dieser Bauchzone 
gehort also hinten die Anlage der Allantois und vorn, neben der Hirn- 
anlage, das Herz an. Alles, was nach auBen davon folgt, ist auBer- 
embryonaler Teil der Blastocyste. 

Die Herzanlagen hat wohl am besten Kdélliker beschrieben, indem 
er sagte: ,,Die beiden Herzhalften bilden seitlich am Kopfe wie 
zwei henkelartige, ganz fremdartige Ansatze.‘ Es ist im Flachen- 


bild nicht bloB die diinne Somatopleura und die dicke Splanchno- 
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pleura, sondern auch eine Andeutung des ,,inneren Herzhaéutchens™ 
oder Entokards zu sehen. Ich bemerke hier nebenbei, da® ich das 
auBere Herzhautchen Kéllikers als primitives Ektokard, das innere 
als primitives Entokard bezeichne. Jenes liefert das Epikard oder 
sekundare Ektokard und das Myokard, dieses zum mindesten das 
Endothel des Herzens, vielleicht aber auch das ganze Endokard, 
also auch dessen Bindegewebe. 

Uber die Beschreibung des in Fig. 16, Tafel IV, abgebildeten 
Embryo, der wie gesagt eine Linge von 2,7 mm hatte, kann ich 
nach dem Gesagten kurz hinweggehen. Die Strecke der Urwirbel- 
region, die unmittelbar vor dem ersten sowohl vorn als hinten scharf 
begrenzten Urwirbel gelegen ist, und die jetzt das Aussehen eines 
Urwirbels hat, geht nach vorn unmerklich ins Mesoderm des Vorder- 
kopfes iiber. Ein sowohl vorn als hinten seharf begrenzter 
Urwirbel entsteht vor dem der Zeit nach ersten, also dem 
in Fig. 11 gezeichneten, nicht. Es ist daher ganz falsch, wenn 
es in allen Lehr- und Handbiichern der Entwicklungsgeschichte 
heiBt, daB der erste Urwirbel in der Gegend der spateren Nacken- 
region entstehe. Der erste Urwirbel wird vielmehr zusammen mit 
einigen folgenden in die Bildung des Hinterkopfes einbezogen und 
bildet zusammen mit diesen und einem Teil des unsegmentierten 
Mesoderms das Mesoderm der metaotischen Region (nach der Be- 
zeichnung Hatscheks). Die prootische Region liegt weit vor der 
Urwirbelregion, auch weit vor dem nach vorn nicht scharf begrenzten, 
ins unsegmentierte Mesoderm iibergehenden Urwirbel der Fig. 15 
und 16. Die Grenze zwischen prootischer und metaotischer Region ent- 
spricht einer Querschnittsebene durch die Anlage des Herzens. Hier, 
und zwar ungefahr der Mitte jeder Herzanlage entsprechend, tritt 
im Stadium von 6—7 Urwirbeln die erste Spur der Gehérplatte auf; 
aber erst bei Embryonen von 11—12 Urwirbeln beginnt sich diese 
Platte zu einer Grube zu vertiefen. 

Noch verdient das Hinterende des Embryo einer kurzen Erwah- 
nung. Wie friiher gesagt, reicht vom Hinterende der Medullarrinne bis 
zur hellen Afterbucht der Primitivstreifen, der in den letzten Stadien 
sehr rasch kiirzer geworden ist. An dem Totalpraparat, nach welchem 
die Figur gezeichnet ist, war nun die Embryonalanlage unmittelbar 
hinter dem queren Wulst, der in der Zeichnung auf die Medullar- 
rinne folgt, abgebogen, oder mit anderen Worten, es folgte hinter 
diesem Wulst eine Stufe. Der Embryo war eben hier im Primitiv- 
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streifengebiete oder, wie wir vielleicht schon sagen kénnen, in der 
kiinftigen Schwanzregion ventralwarts abgebogen und dann beim 
\uflegen des Deckglaschens gestreckt worden. Im iibrigen verhielt 
sich das Hinterende der Embryonalanlage so wie beim vorigen 
Embryo, nur war der Allantoiswulst gréBer. 

Damit schlieBe ich die Beschreibung der abgebildeten Total- 
praparate, obwohl ich noch Embryonen von 5, 6, 7, 8, 10, 12, 13 Ur- 
wirbeln und dariiber hinaus bis zum Ende des 15. Tages untersucht 
habe. Ich habe nicht bloB alle auf den Tafeln II] und IV abgebil- 
deten Embryonen mit Ausnahme der beiden letzten, die ich in toto 
aufbewahrt habe, geschnitten, sondern noch sehr viel mehr; und 
auBerdem habe ich auch noch eine groBbe Zahl von Embryonen ver- 
schiedensten Alters in toto aufbewahrt. Uber einige dieser letzteren 
will ich noch ein paar Worte sagen. Ich bewahre u. a. fiinf Keim- 
scheiben von 6 Tagen 19 Stunden und acht von 7 Tagen 2 Stunden 
auf. Von diesen dreizehn Keimscheiben waren die meisten noch 
kreisrund oder fast kreisrund und maven entweder noch nicht emen 
Millimeter oder nur wenig dariiber. Nur drei von den 7 Tagen 
2 Stunden alten waren oval und besaBen einen Sichelknoten oder 
selbst schon einen kurzen Primitivstreifen, an allen anderen war von 
einem solehen noch nicht die geringste Spur vorhanden. An allen 
diesen Keimscheiben waren ohne weiteres schon mit freiem Auge 
an den gefarbten Praparaten Vorder- und Hinterende zu erkennen; 
bei den letztgenannten auch der Sichelknoten. Schon bei maBiger 
VergroBerung (die starkeren VergréBerungen kann man bei solehen 
Totalpraparaten nicht anwenden) bemerkt man deutlich das dunkle 
Feld in der Mitte oder etwas vor derselben und erkennt die dichte 
Stellung und den geringen Querdurchmesser der senkrecht zur Ober- 
flache gestellten Zellkerne der a&uBeren Schicht dieser Region. Bei 
tiefer Einstellung ist an gut gefarbten Praparaten stets leicht die 
untere Keimschicht mit ibren groBen, in weiten Abstanden von- 
einander liegenden Zellkernen zu erkennen. Auch die eigentiimliche 
Art der Verteilung dieser Kerne, auf die schon friiher hingewiesen 
wurde, ist gew6hnlich leicht wahrzunehmen. Alles dies laBt keinen 
Zweifel dariiber zu, daB sowohl die untere, als die obere Keimschicht 
oder, wie ich diese letztere nenne, der Embryoblast, eine ganz be- 
stimmte und regelmaBige, stets wiederkehrende Differenzierung auf- 
weisen, mit anderen Worten, daB es an ihnen Regionen verschiedener 


anatomischer und physiologischer Bedeutung gibt. Vom sogenannten 
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Trophoblast sehe ich dabei vorlaufig ganz ab. An einem Priparat, 
an dem die untere Keimschicht bei der Praparation stellenweise ab- 
gefallen war, zeigte der Embryoblast einen unregelmaBig gezackten 
Rand. — Von normalen Keimscheiben von 7 Tagen 10 Stunden 
bewahre ich sieben auf; sie stammen aus zwei verschiedenen Tieren. 
AuBerdem bewahre ich noch ein Stiick einer Blastocystenwand aus 
dem Uterus auf, aus dem fiinf der erwihnten Keimscheiben stammten, 
das héchst merkwiirdige Verhaltnisse zeigte und von dem spater die 
Rede sein soll. Von den sieben Keimscheiben konnte ich nur an 


einer keinen oder wenigstens keinen deutlichen Hensenschen Knoten 


erkennen; alle anderen zeigten Sichel mit Sichelknoten, Primitiv- 
streifen und Hensenschen Knoten und auBerdem eine deutliche 
Scheidung in eine Pars circularis und Pars triangularis. Alle diese 
Dinge waren an den gefarbten Praparaten schon mit freiem Auge 
deutlich zu sehen. Von einem der Embryonen hatte sich in der vor- 
deren Halfte die untere Keimschicht abgelést und umgeschlagen, 
so daB die obere oder der Embryoblast bloB lag. Dieser war eigen- 
tiimlich fleckig, hatte, wie dies von einem jiingeren Stadium soeben 
berichte! wurde, einen unregelmaBigen, gezackten oder auch wellig 
gebogenen Rand, und es waren in thm, was das merkwiirdigste und 
mir gainzlich unverstandliche war, mehrere helle Liicken zu sehen, 
in deren jeder ein runder Zellkern saB. Es waren Liicken, wie ich sie 
einmal an einer Zeichnung Bonnets gesehen zu haben glaube, nur 
daB® dort kein Zellkern in der Liicke saB und dadurch die Erscheinung 
noch ratselhafter wurde. Der Mesodermhof bot stets das Bild eines 
wunderbar schénen Netzes groBer, dunkler, sternférmiger Zellen. 
Das friiher erwahnte Stiick einer Blastocystenwand aus einem 
7 Tage 10 Stunden lang trachtigen Uterus zeigte ein ganz eigen- 
artiges Verhalten. Es waren an dieser Blastocyste, ohne da8 an ihr 
die geringste Spur einer Verschmelzung oder Verwachsung aus zwei 
Blasen wahrzunehmen gewesen ware, zwei durchaus selbstan- 
dige, ziemlich weit voneinander getrennte Embryonal- 
sehilde vorhanden. Dies ist auf alle Falle ein ungemein seltenes 
Vorkommnis; weder beim Kaninchen noch sonst bei einem Nager 
wurde bisher ein derartiger Fall beobachtet. Es diirfte daher ge- 
rechtfertigt sein, einen Augenblick dabei zu verweilen. Sobotta hat 
kiirzlich in einer vortrefflichen Abhandlung die Frage nach der Ent- 
stehung eineiiger Zwillinge einer genauen Erérterung unterzogen. 
Er erwahnt darin, daB er unter ,,vielen Tausenden“ von Mause- 
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embryonen, die er untersuchte oder durch seine Schiller untersuchen 
lieB, nicht einen einzigen gefunden habe, der eine Doppelbildung 
aufgewiesen hitte. ,,Ebensowenig’, schreibt er, ,habe ich je bei 
der Maus mehr als einen Embryo in einer Eikammer gefunden, so 
da8 auch komplette Verdoppelungen oder polyembryonische Vor- 
ginge bei diesem Tier fehlen oder wenigstens zu den allergré8ten 
Seltenheiten gehéren diirften (S. 417)"). DaB Doppelbildungen bei 
den Muriden gelegentlich einmal vorkommen, geht daraus hervor, 
daB Widakowich, wie auch Sobotta erwihnt, eine solehe von der 
Ratte beschrieben hat; freilich hat er diese nicht aus einer Eikammer, 
sondern aus der Verwachsung zweier entstehen lassen. Abgesehen 
von den Giirteltieren, bei welchen sogenannte Polyembryonie nach 
den Untersuchungen Miguel Fernandez’ (Morph. Jahrbuch, 39. Bd., 
1909) und Newman und Pattersons (Journ. of Morph., Vol. 21, 1910 
und Anat. Anz., Bd. 41, 1912) eine gewéhniiche, physiologische Er- 
scheinung ist, kommt eine solehe oder auch nur eine Diembryonie 
bei den Sdugetieren jedenfalls nur ganz ausnahmsweise vor. Der 
einzige in der Literatur beschriebene Fall eines Vorkommens von 
zwei Keimscheiben auf einer Blastocyste ist der von Assheton vom 
Schaf beschriebene*). Assheton selbst betont, da®B dies der erste 
derartige Fall sei. Er meint, sein Fall beweise ,,conclusively that 
a fission of the embryo at a very early stage does occasionally occur 
in mammalia under normal circumstances. Allerdings waren in 
dem Ovarium derselben Seite, auf der das Uterushorn diese zwei- 
schildige Blastocyste enthielt, zwei Corpora lutea vorhanden, was 
den Gedanken nahe legen kénnte, daB die Blastocyste aus der Ver- 
schmelzung von zwei, urspriinglich voneinander getrennten, ent- 
standen sei. Aber mit Recht betont Assheton, da®B niemand, der 
wisse, wie schwierig es beim Schaf sei, so junge Blastocysten im 
Uterus aufzufinden, dariiber erstaunt sein werde, daB er statt der 
erwarteten zwei Blastocysten nur eine einzige gefunden habe. Die 
beiden Schilde waren ungleich weit entwickelt. Assheton sucht 
seinen Fall durch die Annahme zu erklaren, daB sich die innere Zell- 


1) J. Sobotta, Eineiige Zwillinge und DoppelmiBbbildungen des Men- 
schen im Lichte neuerer Forschungsergebnisse der Saugetierembryologie. 
Studien zur Pathologie der Entwicklung, I. Bd., Fischer, Jena 1914. 

2) Richard Assheton, An Account of a Blastodermic Vesicle of the 
Sheep of the Seventh Day, with Twin Germinal Areas. Journ. Anat. 
and Phys., Vol. 32 (N.3S., Vol. 12), 1898. 
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masse der ,,Morula infolge des Auftretens mehrfacher Vakuolen — 
(der Vorlaufer der spateren gemeinsamen Hohle der Blastocyste) — 
in zwei Halften geteilt oder gespalten habe. Er meint weiter, dab 
die Spaltung in sagittaler Richtung stattgefunden habe; eine Spal- 
tung in querer Richtung hatte die zwei Wachstumszentren des Embryo 
voneinander trennen miissen und eine weitere Entwicklung ware 
dann ausgeschlossen gewesen. Diese Ansicht hangt mit den Theo- 
rien zusammen, die Assheton schon friiher (im Jahre 1895, Quart. 
Journ., Vol. 37) iiber die Ursachen und die Art des Wachstums des 
Kaninchens entwickelt hatte. Auf diese Theorien kann ich hier 
nicht eingehen. 

Was nun den von mir beobachteten Fall betrifft, so waren beide 
Keimscheiben in der Entwicklung ziemlich weit zuriickgeblieben, 
Wahrend die iibrigen in demselben Uterus vorgefundenen, wie er- 
wahnt, schon eine deutliche Scheidung in eine Pars circularis und 
triangularis, ferner einen deutlichen Sichelknoten, einen Primitiv- 
streifen und, mit einer einzigen Ausnahme, auch einen Hensenschen 
Knoten erkennen lieBen, war an den beiden erwahnten Keimscheiben 
der einfachen Blastocyste von alledem noch nichts wahrzunehmen. 
AuBerdem waren sie ungleich groB und ungleich geformt; die eine, 
gréBere, war regelmaBig kreisrund und hatte einen Durchmesser von 
O80 mm. Der Vorderrand war dunkler als der Hinterrand. Die 
Keimscheibe sah fast genau so aus, wie die der Fig. 3, Tafel IT], 
die ein Alter von 6 Tagen 17 Stunden hatte; diese war 0,80 mm 
lang und 0,78 mm breit, also auch fast genau kreisrund. Sie zeigte 
auch in Beziehung auf die bei tiefer Einstellung sehr leicht erkenn- 
bare untere Keimschicht die gleichen Eigentiimlichkeiten. Anders 
war die zweite Keimscheibe beschaffen. Zwar lie®B auch sie deutlich 
den Vorder- und Hinterrand unterscheiden, aber sie war vor allem 
queroval; die Sagittalachse betrug 0,62, die Transversalachse 0,87 mm. 
Die untere Keimschicht fehlte an dieser Keimscheibe vollstandig; 
ich halte es aber nicht fiir wahrscheinlich, daB sie von Hause aus ge- 
fehlt habe, sondern meine, daB sie bei der Praparation abgefallen 
war. Infolge des Fehlens der unteren Keimschicht war der Embryo- 
blast deutlicher als sonst zu iiberblicken, und man konnte sich an ihm 
vor allem iiberzeugen, daB sein Rand wieder unregelmaBig zackig oder 
wellig war. Die Entfernung der Mittelpunkte der beiden Areae von- 
einander betrug nicht ganz 2,00 mm; beide saBen an der meso- 
metralen Seite des Uterus. Ich will, um die Beschreibung zu er- 
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leichtern, sagen, die eine Keimscheibe stand rechts, die andere links. 
Die Langsachsen der beiden waren parallel gestellt; zugleich aber 
standen sie so, daB die eine Scheibe das Vorderende nach vorn, die 
andere nach hinten kehrte. Assheton war augenscheinlich nicht im- 
stande, bei seinen Keimscheiben vorn und hinten zu unterscheiden. 

Natiirlich liegt die Versuchung nahe, fiir die Erscheinung der 
Diembryonie und Polyembryonie nach einer Erklérung zu suchen. 
Hat man doch auch schon seit Langem mancherlei Versuche gemacht, 
die verschiedenen Arten von Doppelbildungen entwicklungsgeschicht- 
lich zu erklaren. Die meisten dieser Versuche gehéren meiner Mei- 
nung nach allerdings in das Reich mehr oder weniger phantasie- 
voller, aber durchaus wertloser Spekulation. Das gilt z. B. von den 
Versuchen, die Doppelbildungen auf die Befruchtung eines Eies 
durch ein zweikOpfiges oder zweischwanziges Spermatozoon zuriick- 
zufiihren, oder von der Ansicht, daB ein Spermatozoon ein Richtungs- 
korperchen ,,befruchten und dadurch die Entwicklung eines mehr 
oder weniger pathologischen Embryo einleiten kénne und dgl. mehr. 
Einen Wert haben nur solche Erkléarungsversuche, die sich auf Ex- 
perimente stiitzen, sei es nun, daB die Natur die Experimente selbst 
anstellt oder aber ein Embryologe. Im letzteren Falle haben aller- 
dings nur solche Experimente Wert, die bei genauer Kenntnis der 
normalen Entwicklung und klarem BewuBtsein der durch das Ex- 
periment gesetzten Veranderungen ausgeliibrt werden. Wenn jemand, 
wofur aus der entwicklungsmechanischen Literatur zahlreiche Bei- 
spiele angefihrt werden kénnten, einfach einen Embryo ansticht 
oder anschneidet, ohne zu wissen, welche Zusammenhange er stort 
oder lost, so hat er kein Recht, von einem Experiment oder, wie 
es wohl auch heibt, von einer ,,Operation” zu sprechen. Er befindet 
sich in dem Fall eines Bauernburschen, der bei einem Raufhandel 
seinem Gegner eine Wunde beibringt und nun behaupten wollte, er 
habe diesen operiert. 

Wie gesagt, ist Assheton bei seinem Erklarungsversuch vom Sta- 
dium der ,,Morula’, um diesen alten, albernen Ausdruck zu ge- 
brauchen, ausgegangen. Memer Ansicht nach sind die Zellen zu 
dieser Zeit bei den Séugetieren schon viel zu weit differenziert, um 
eine befriedigende Erklarung zuzulassen. Viel richtiger ist Sobotta 
vorgegangen, indem er das Stadium von vier Furchungszellen seinem 
Erklarungsversuche zugrunde legte. Auch ich glaube, daB man, um 


die Diembryonie zu erklaren, bei den Séugetieren vom Vierzellen- 
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stadium ausgehen muB, aber trotzdem ist die Erklarung, die ich 
mir zurecht zu legen versucht habe, eine ganz andere als diejenige 
Sobottas. Was die prospektive Bedeutung und prospektive Potenz 
der Furchungszellen friiher Stadien betrifft, so wissen wir etwas 
Sicheres nur hinsichtlich der Wirbellosen und der tieferstehenden 


Wirbeltiere. Cher die prospektive Bedeutung und Potenz der 


Furehungszellen der Saugetiere und der Amnioten iiberhaupt sind 
wir ganz im Dunkeln. Was dagegen die Anamnier betrifft, so wissen 
wir z. B., dab beim Triton oder Frosch jede der beiden ersten Fur- 
chungszellen, wenn sie von der anderen getrennt oder aber verhindert 
wird, nach dem Durchschneiden der ersten Furche sich an ihren Part- 
ner eng anzuschmiegen, einen ganzen Embryo liefert; daB sie da- 
gegen, wenn sie ungestort bleibt, nur einen halben Embryo aus sich 
hervorgehen laBt. Was die Amnioten betrifft, so wissen wir dariiber 
absolut nichts; aus gewissen Tatsachen diirfen wir aber schlieBen, 
daB sich die Sauropsiden etwas anders verhalten als die Séugetiere. 

Nach den Beobachtungen von Sobotta an der Maus und den 4l- 
teren Beobachtungen van Benedens am Kaninehen und der Fleder- 
maus halte ich es fiir durehaus sicher, daB® die erste Furche das Ei bei 
den Placentaliern — wohl gemerkt, sicher nicht bei den Monotremen 
und Marsupialiern — in zwei ungleich groBe, ungleich beschaffene 
und ungleichwertige Zellen teilt. Ich glaube ebenso, wie Sobotta, 
daB in den Beobachtungen van Benedens ein sehr guter Kern liegt; 
allerdings glaube ich nicht, da®B die eine der beiden Zellen das ,,Ekto- 
derm*’, das andere das ,,Entoderm” liefert, eine Ansicht, die van Be- 
neden spater selbst fallen gelassen hat, aber ich glaube, daB die beiden 
Zellen ihrer prospektiven Bedeutung und Potenz nach sehr wesent- 
lich voneinander verschieden sind. Das Zweizellenstadium der Maus, 
wie es Sobotta, oder das des Kaninchens, wie es van Beneden be- 
schreibt, erinnert sehr an das einer Ascaris, wie ich es mehrmals 
beobachtet habe. Die beiden Zellen sind bei Ascaris, wie schon Bo- 
veri zuweilen gesehen hat, verschieden groB, aber auch, wie ich finde, 
sonst verschieden beschaffen. Die eine, die Ursomazelle  erster 
Ordnung nach Boveri oder erste Ektodermzelle, ist groB und hell, die 
andere, die Stammzelle oder Propagationszelle erster Ordnung, klein 
und dunkel. Der Unterschied ist am frischen Material ganz auf- 
fallend, schwindet aber meistens sofort bei der Konservierung und 
Aufhellung. Wir haben also hier eine Zelle, die bloB Ektoderm 
liefert, und eine zweite, die alle Zellarten, die es am Embryo gibt, 
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hervorgehen laBt. Etwas ganz Ahnliches liegt meiner Ansicht nach 
bei den placentalen Saéugetieren vor, ohne daB, wie eigentlich gar 
nicht bemerkt zu werden braucht, irgendein genetischer Zusammen- 
hang zwischen beiden Fallen besteht. Die gréBere helle Zelle des Zwei- 
zellenstadiums einer Maus halte ich fiir die Ursprungszelle des Tropho- 
blasts, die andere fiir die Stammzelle oder fiir eine Zelle, welche sich 
sonst wie eine ganze Ejizelle verhalt. Aus dieser Stammzelle geht 
die ganze ,,innere Zellmasse™ hervor, die sich selbst wieder in den 
Embryoblast (Blastophor van Beneden) und die untere Keimschicht 
(Lecithophor van Beneden) sondert. Dieses Zweizellenstadium der 
placentalen Séugetiere ist schon seit Langem bekannt; schon Bischoff 
hat es im Jahre 1845 vom Hund sehr schén abgebildet. Niemand 
hat aber die Differenz in der GréBe und Beschaffenheit der zwei 
Zellen so klar und deutlich gesehen und beschrieben wie van Beneden 
vom Kaninchen (I. s. ¢.) und Sobotta von der Maus (1895 und 1914). 
Diese Differenz 1a8t meiner Uberzeugung nach keinen Zweifel dar- 
iiber zu, daB die erste Furchungsebene eben hier nicht der kiinftigen 
Medianebene entspricht, sondern daB® sie senkrecht darauf steht. 
Auch das Dreizellenstadium ist schon mehrmals bei placentalen Séuge- 
tieren beobachtet worden; so von van Beneden und Julin bei der 
Fledermaus (I. s. ¢.), von Bischoff beim Hund (1845), von Bonnet 
beim Igel (1912) und von Sobotta (1895 und 1914) bei der Maus. 
\us den Beobachtungen des letztgenannten Forschers geht mit 
Sicherheit hervor, daB es die dunklere, kleinere Zelle ist, die sich 
zuerst teilt; die Ebene, die sie in zwei Halften teilt, entspricht meiner 
Ansicht nach der kiinftigen Medianebene; Sobotta hatte daher seine 
Zeichnung auf S. 404 (1914) anders orientieren miissen. Auf diese 
Teilung der Stammzelle folgt die Teilung der Trophoblastzelle; da- 
durch tritt der Keim in das Vierzellenstadium. Auch dieses ist schon 
wiederholt bei placentalen Séugetieren beobachtet worden und die 
Angaben lassen keinen Zweifel dariiber zu, daB die vier Zellen iiberall 
eine ganz gesetzmaBige Lage haben. Zuerst wurde das Stadium von 
Bischoff beim Kaninchen (1842) und drei Jahre spater beim Hund 
(1845) gesehen. In beiden Fallen zeichnete Bischoff die vier Zellen 
offenbar in ganz richtiger Lage, ohne zu schematisieren; ebenso 
wurde das Stadium von van Beneden beim Kaninchen und von 


diesem und Julin zusammen bei der Fledermaus gesehen; endlich 
von Sobotta bei der Maus. Wie mir scheint, kann man auch iiber 
die Lage der vier Zellen nicht im Zweifel sein, wozu ich allerdings 
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bemerke, daB meine Auffassung eine andere ist als dieyenige Sobottas. 
Dieser meint, die vier Zellen lagen in zwei parallelen Ebenen, einer 
unteren mit drei und einer oberen mit einer Zelle. Ich fasse die Lage 
der Zellen anders auf. Ich glaube, die beiden Tochterzellen der 
Stammzelle liegen in Beziehung auf die spateren Achsenverhalt- 
nisse des Embryo rechts und links, die Ebene, die sie trennt, ent- 
spricht also, wie gesagt, der kiinftigen Medianebene des Kérpers; 
die beiden Tochterzellen der Trophoblastzelle dagegen liegen meiner 
Ansicht nach vorn oben und hinten unten oder vielleicht umgekehrt 
hinten oben und vorn unten; die Ebene, die sie voneinander scheidet, 
entspricht weder der kiinftigen Querebene des Tieres noch der Hori- 
zontalebene, sondern hat eine Lage zwischen beiden, zieht also schief 
von hinten oben nach vorn unten oder vielleicht von vorn oben 
nach hinten unten. Die vier Zellen liegen also meiner Auffassung 
nach nicht in zwei einander parallelen Ebenen, von denen die untere 
drei, die obete eine Zelle enthalt, sondern in zwei schief aufeinander 
stehenden Ebenen, von denen die eine horizontal, die andere schief 
auf dieser steht. Leider sind alle weiteren Furchungsstadien der 
placentalen Saugetiere, die in der Literatur beschrieben und ab- 
gebildet sind, ohne irgendein Prinzip orientiert, so daB es gar nicht 
méglich ist, sich tiber die weiteren Stadien klar zu werden. 

Das eine wollte ich also hervorheben, dab die Beobachtungen 
dafiir sprechen, daB die zwei Tochterzellen der Stammzelle rechts 
und links liegen, daB also die sie trennende Furchungsebene, so wie 
beim Frosch oder Triton, der Medianebene entspricht. Trennen sich 
nun diese beiden Zellen aus irgendeinem Grunde voneinander oder 
werden sie verhindert, sich, wie dies sonst zu geschehen pflegt, nach 
dem Durchschneiden der sie trennenden Furehe wieder aneinander 


zu pressen, so bildet sich aus jeder ein ganzer Embryo, geradeso wie 


beim Frosch oder Triton, mit anderen Worten, die Folge ist eine Di- 
embryonie. Bleiben die beiden Trophoblastzellen dabei aneinander 
liegen, so bildet sich ein einfaches Chorion. Wie es scheint, haben 
bei. den Giirteltieren auch die weiteren Produkte der Stammzelle 
noch die Fahigkeit, ganze Embryonen zu liefern; vielleicht ist dies 
auch beim Menschen unter Umstanden der Fall, woraus dann ein- 
eiige Drillinge oder Vierlinge resultieren wiirden. 

Nun war es mir immer auffallend, daB bei den Giirteltieren alle 
Embryonen einer Eikammer das Kopfende nach, der gleichen Rich- 
tung kehren (man vgl. nur die schénen Bilder von Miguel Fernandez). 
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In dem von mir beim Kaninchen beobachteten Falle aber waren, 
wie schon erwahnt, die beiden Keimscheiben mit thren Kopfenden 
gegeneinander gerichtet. Ich glaube nun, da® hierin kein Wider- 
spruch mit dem Verhalten bei den Giirteltieren zu erblicken ist. 
Beide Keimscheiben saben, wie erwahnt, an der mesometralen Wand 
der Blastocyste. Wenn wir uns nun von der Mitte der mesometralen 
zur Mitte der antimesometralen Wand der Blastocyste eine Achse 
gezogen denken, so wiirden die beiden Keimscheiben mit ihrem 
Vorderende gegen den mesometralen Pol dieser Achse sehen’). 

Nach diesem Exkurs, der seine Begriindung in der Seltenheit 
des mitgeteilten Falles findet, kehre ich wieder zur Beschreibung 
einzelner besonders interessanter Flachenbilder zuriick. Es soll vor 
allem eine Keimscheibe Erwahnung finden, die durch die exzessive 
Entwicklung des Hensenschen Knotens bemerkenswert  erschien. 
Dab der Hensensche Knoten in Beziehung auf die Art seiner Aus- 
bildung, besonders aber in Beziehung auf seine Héh® variabel ist, 
wurde bereits erwahnt. Ich habe nun einmal einen Knoten beob- 
achtet, der zu einem langen Fortsatz, einer Art Riissel, umgebildet 
war, der sich nach vorn richtete und hinter dem die Hensensche 
Grube lag. Leider ist mir das Praéparat bei einer Demonstration zu- 
grunde gegangen. 

Indem ieh nun zur Beschreibung einer Anzahl von Schnitten 
iibergehe, bemerke ich, daB ich mir dabei die gréBte Beschrankung 
auferlegen muB. Wollte ich iiber alles, was meine Serien zeigen, 
berichten, so wiirde die Arbeit mindestens auf das Doppelte thres 
Umfanges ansehwellen. Ich werde daher von der Entwicklung der 
GefaBe und des Herzens, vom Auftreten der Leibeshéhle und der 


Urwirbel, von der ersten Differenzierung und weiteren Umbildung 


') In seinem Bericht iiber die ersten Entwicklungsstadien des mensch- 
lichen Eies bringt Eternod auf 8. 156 eine Darstellung der ,,Segmentation 
et gastrulation probables, chez les Primates et [Homme (d’Eternod, 
Les premiers stades du Développement de POeuf humain. XVII. inter- 
nationaler KongreB der Medizin in Lendon, 1913). Die von Eternod 
gegebene Darstellung ist meiner Ansicht nach ganz unhaltbar und un- 
méglich. Das von ihm gezeichnete Vierzellenstadium gleicht nicht dem 
eines placentalen Saugetieres, wie es nach den oben mitgetéilten Beobach- 
tungen aussieht, sondern dem eines Opossum, wie es Selenka vor 27 Jahren 
abgebildet hat. Und wollte man nach einem Analogon des Achtzellen- 
stadiums suchen, so miiBte man auf die Wachsmodelle A. Eckers zuriick- 
greifen, die die Furchung des Frosches demonstrieren sollen. 
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des Nervensystems usw. nur so viel sagen, als, ohne ungenau zu sein, 
notig ist. Die Hauptsache bleibt die Beschreibung der Vorgange, 
die unter den Begriff der Gastrulation fallen, also die Verlagerung 
der Anlagen des embryonalen Entoderms, des embryonalen Meso- 
derms und der Chorda in die Tiefe. Damit hangt aufs Innigste die 
Frage nach der Bedeutung des Kopffortsatzes und der sogenannten 
Chordaplatte der Séugetiere zusammen. 

Es kann nicht geleugnet werden, da die Beweise, die van Be 
neden fiir seine Ansicht, daB der Kopffortsatz ein Homologon des Ur- 
darmes sei, nicht unbedingt beweisend waren; und was meine eigenen 
Arbeiten iiber diesen Gegenstand betrifft, so muB® ich zugeben, dal 
nur derjenige, der sich die Miihe nahm, meine Figuren sorgfaltig und 
gewissenhaft zu studieren und dabei zugleich die Zahl der Zellen 
des Kopffortsatzes mit denen der Chordaplatte und der Chorda 
spaterer Stadien zu vergleichen, sich von der Richtigkeit meiner 
Auffassung iiberzeugen konnte und muBte. Ich méchte hier aus- 
driicklich betonen, daB alle meine in der ,,Theorie des Mesoderms”’ 
veréffentlichten Figuren, sowie auch die, welche ich hier bringe, 
absolut genau sind, soweit iiberhaupt absolute Genauigkeit erreich- 
bar ist. Jedenfalls habe ich mich ehrlich bemiiht, alles so zu zeichnen, 
wie es zu sehen ist. 

Die jingsten, von mir auf Sehnitten untersuchten Blastocysten 
waren 6 Tage | Stunde und 6 Tage 3 Stunden alt. Vonden letzteren 
habe ich zwei gemessen; die eine hatte einen Durchmesser von 
1,04 mm, die andere einen solchen von 2,00 mm. Die Blastocysten 
gleichen Alters sind also sehr verschieden gro}. Die Area der einen 
Blastocyste konnte ich, da sie gefaltet war, nicht sicher messen; 
die der anderen hatte eimen Durehmesser von ungeféhr 0,50 mm. 
Die Deekschicht zeigte bei der gréBeren Area die beim folgenden 
Embryo zu beschreibende Beschaffenheit. Der darunter liegende 
Embryoblast (Blastophor van Beneden) bestand aus niedrigen ku- 
bischen Zellen mit auffallend groBen, zumeist runden Kernen. Die 
Zellen der ,,unteren Keimschicht’ oder des Lecithophors van Benedens 
waren sehr flach, wie Endothelien, und ihre Kerne lagen in sehr weiten 


Abstanden voneinander. Ahnlich war die Area der Blastocyste von 


1,04 mm Durchmesser gebaut; nur waren die Zellen des Embryo- 
blasts auffallend sparlich. 

Sehr viel genauer sind meine Untersuchungen von Embryonen vom 
Alter von 6 Tagen 7 Stunden an. Der erste Sehnitt auf Tafel V (Fig. 1) 
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stellt einen Sagittalschnitt durch eine Kaninchenarea dar, deren Lange 
und Breite 073mm maBen. Die Area ist auf Tafel Ill, Fig. 1, ab- 
gebildet. Wie man dort sieht, war sie von auBerordentlicher Regel- 
maBigkeit. Der Schnitt trifft sie ziemlich genau in der Medianebene. 
Das Vorderende (a) ist nach links, das Hinterende (f) nach rechts 
gerichtet. Beide sind leicht voneinander zu unterscheiden: vorn 
sind die Zellen des Embryoblasts oder der auBeren Keimschicht 
nach Kélliker héher als hinten, woselbst sie ganz flach werden. 
AuBerdem sind auch die Zellen der unteren Schicht vorn zahlreicher 
als hinten, eine Eigentiimlichkeit, die iibrigens an anderen benach- 
barten Schnitten viel deutlicher zum Ausdruck kommt als an dem 
abgebildeten. Infolge dieser Eigentiimlichkeiten war bei durch- 
fallendem Licht die Keimscheibe am Vorderrande dunkler als hinten. 
Der dunkle Vorderrand setzte sich auch nach den Seiten eine Strecke 
weit fort. Ein Teil der der Medianebene benachbarten Schnitte der 
Serie lehrt, daB die dauBere Keimschicht wie schon erwahnt, am 
Vorderrand und auBerdem etwas vor der Mitte eben merklich dicker 
ist als sonst. Von der ersten dickeren Stelle ist an dem abgebildeten 
Schnitte nichts zu sehen, wohl aber von der zweiten. Sie liegt un- 
gefahr dort, wo die untere Keimschicht sich der oberen am meisten 
nahert. Es kann nach dem Gesagten keinem Zweifel unterliegen, 
daB der Embryoblast nicht in seiner ganzen Ausdehnung 
gleichwertig und gleichbedeutend ist, sondern dab er 
Regionen verschiedener Wertigkeit besitzt. An der dem 
Embryoblast aufliegenden Deckschicht zahlt man an dem abgebil- 
deten Schnitte acht Zellkerne; gewéhnlich ist die Zahl geringer. 
Was die untere Keimschicht betrifft, so besteht sie iiberall aus sehr 
flachen Zellen, deren Kerne zumeist in sehr groBen Abstanden von- 
einander entfernt liegen. Nur an zwei Stellen liegen sie naher an- 
einander und sind auch etwas héher: erstens, wie schon erwahnt, 
am Vorderrand und von da am vorderen Teil der Seitenrander und 
zweitens etwas vor der Mitte der Keimscheibe. Hier trifft man aber 
zu dieser Zeit nur an wenigen Schnitten die Kerne dichter gestellt 
als sonst. Eine Eigentiimlichkeit, die sehr auffallend ist, besteht 
darin, daB sich die untere Zellschicht an einer Stelle — und zwar 
etwas vor der Mitte der Keimscheibe — der oberen bis zur Beriihrung 
nahert. Dies ist auch an dem abgebildeten Sehnitte zu sehen. Zu 
emer Verschmelzung kommt es aber dabei nie; auch sind die Zellen 
der unteren Schicht, wie namentlich auch Flachenbilder zeigen, 
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sehr auffallend verschieden von denen der oberen, nicht bloB was die 
Farbbarkeit ihrer Kerne, sondern auch ihr sonstiges Aussehen betrifft. 
Dieselbe Eigentiimlichkeit der unteren Schicht habe ich auch an der 
auf Tafel ll, Fig.2 abgebildeten, aus demselben Uterus entnommenen, 
etwas kleineren Keimscheibe beobachtet. Die Stelle, an der sie sich 
der éuBeren Schicht anlegte, entsprach genau der der Fig. 1, Tafel V. 
Auch war an dieser Keimscheibe, die ich gleichfalls in Sagittal- 
schnitte zerlegt habe, die 4uBere Keimschicht in der vor der Mitte 
gelegenen Region deutlich dicker als sonst. An drei weiteren Keim- 
scheiben aus demselben Uterus, die ich in Quersehnitte zerlegt habe, 
legte sich gleichfalls die untere Keimschicht an der bezeichneten 
Stelle der oberen dicht oder dichter als sonst an, ohne aber mit thr 
zu verschmelzen. Nur an einer sechsten Keimscheibe aus demselben 
Uterus konnte ich davon nichts bemerken. 

Fig. 2, Tafel V, zeigt einen Querschnitt durch eine Keimscheibe 
von 6 Tagen 17 Stunden. Ein Flachenbild dieser Keimscheibe ist 
auf Tafel II], Fig. 3, zu sehen. Ihre Lange betrug 0,80, ihre Breite 
0,78 mm; sie war also noch nahezu kreisrund. Das Flachenbild laBt 
den friiher erwahnten dunklen Fleck in der vorderen Halfte der 
Keimscheibe sehr gut erkennen. Der abgebildete Schnitt geht durch 
das vordere Drittel der Keimscheibe und trifft den Fleck so ziemlich 
in seiner gréBten Ausdehnung. Das Bild ist in mehrfacher Beziehung 
interessant. Die Zellen des Blastophors sind in der Mitte um eine 
Spur héher als seitlich. An den weiter vorn, also vor dem dunklen 
Feld gelegenen Schnitten sind sie in der Mitte deutlich niedriger 
als an den Seiten. Darauf, sowie auf der dichteren Stellung -der 
Kerne der unteren Zellschicht beruht es, daB die Seitenrander der Area, 
ebenso wie der Vorderrand, im Flachenbilde dunkler erscheinen 
als die nach innen davon folgende Zone. An dem abgebildeten Schnitt 
ist ganz besonders das Verhalten der unteren Keimschicht inter- 
essant. Ihre Zellen stehen in der Mitte, also unterhalb des dunklen 
Feldes der Keimscheibe, dichter als an den Seiten. An den der Hoéhle 
der Blastocyste, die ich als Cystocoel bezeichnen will, und die 
sicher nichts mit der Furchungshéhle oder dem Blastocoel zu tun hat, 
sind sie glatt begrenzt, wahrend sie an der nach auBen, dem Embryo- 
blast zugewendeten Seite in pseudopodienartige Fortsatze auslaufen. 
Diese Fortsitze konvergieren an den dichter gestellten Zellen der 
unteren Keimschicht nach einer bestimmten Stelle des Embryo- 
blasts, die ungefahr der Stelle entspricht, an der sich im Sagittal- 
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schmitt der vorigen Figur die untere Keimschicht am meisten der 
oberen naéhert. Zweifellos gibt sich dieser Teil der unteren Keim- 
schicht durch dieses Verhalten, sowie durch die dichtere Stellung 
der Kerne als etwas Besonderes zu erkennen, geradeso, wie auch die 
auBere Keimschicht hier einen eigenartigen Charakter hat, den man 
bei oberflachlicher Betrachtung allerdings leicht iibersieht, der aber, 
wie mir scheint, jedem, der einmal auf ihn aufmerksam geworden 
ist, an jeder Serie entgegentritt. 

Die dritte Figur der Tafel V zeigt uns einen Querschnitt durch 
die vordere Halfte einer Area von 6 Tagen 19 Stunden. Die Lange 
der Area betrug 1,00, die Breite 0,93 mm; sie ist im Flachenbilde 
auf Tafel III, Fig. 9, zu sehen. Sie war, wie schon mitgeteilt, die 
kleinste aus dem betreffenden Uterus, war aber sicher durchaus 
normal. Das dunkle Feld in der Mitte war wieder sehr deutlich und 
ebenso der helle Saum am hinteren Ende mit dem welligen Rand, 
der jiingeren Keimscheiben fehlt. Der Schnitt geht ziemlich genau 
zwischen dem ersten und zweiten Drittel der Keimscheibe durch. 
Die auBere Schicht oder der Embryoblast tragt noch einzelne. Deck- 
zellen. Sie ist ungefahr in der Mitte deutlich etwas dicker als rechts 
und links davon. Ebenso ist sie auch an den Seiten etwas dicker, 
um schheBlich zugeschérft in das auBerembryonale Ektoderm iiber- 
zugehen. Die mittlere Verdickung, welehe dem dunklen Mittel- 
felde des Flachenbildes entspricht, tragt eine eben merkbare Delle. 
Die untere Keimschicht ist in der Mitte, entsprechend der medianen 
Verdickung des Embryoblasts, am zellenreichsten, und hier legt sie 
sich auch am dichtesten der AuBeren Keimschicht an. Nirgends 
aber kommt es zu einer Versehmelzung oder auch nur Verlétung 
der beiden Sehichten. Verfolgt man die Serie von hier nach vorn, 
so tiberzeugt man sich leicht, daB die beiden seitlichen Verdickungen 
des Embryoblasts am Vorderrand der Area im Bogen ineinander 
iibergehen. Sie sind es ja, die die Veranlassung dazu geben, da®B der 
Vorderrand und die beiden Seitenrander der Area im Flachenbilde 
dunkler erscheinen und scharfer begrenzt sind als der Hinterrand. 


AuBerdem aber sieht man bei der Verfolgung der Serie, daB die 
mediane Verdickung des Embryoblasts schon ungefahr auf dem 
22. Schnitte beginnt und etwa bis zum 35. reicht. Ungefaihr am 
29, Schnitte beginnt sich die mediane Verdickung an einer begrenzten 
Stelle zu einem férmlichen Knoten auszubilden, der aber nur wenige 
Sehnitte weit reicht. Uber den 35. Schnitt hinaus nach hinten ist 
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die Verdickung nicht zu verfolgen. Ich bemerke dazu, daB die ganze 
Serie, soweit die Area getroffen ist, aus 104 Schnitten (von 7-5 4 
Dicke) besteht, und daB der abgebildete der 31. ist. — Die untere 
Keimschicht ist, wie gesagt, am Vorder- und den Seitenraindern 
und auBerdem in der Mitte zellenreicher als sonst. Diesem Umstand 
verdankt auch die Area in erster Linie ihr Aussehen bei durchfallen- 
dem Lichte. Man kann sich sowohl bei der Untersuchung der Keim- 
scheiben in tote, als auch auf Sehnitten iiberzeugen, daB sowohl 
der dunkle Rand als das dunkle Mittelfeld zahlreiche groBe Kerne 
erkennen lassen; diese gehéren ausschlieBlich der inneren Keim- 
schicht an. Sie farben sich viel staérker als die Kerne des Embryo- 
blasts und erscheinen viel plumper. DaB sie bei der Betrachtung 
von der Oberflache gréBer erscheinen, kommt wohl auf Rechnung 
des Umstandes, daB ihre langsten Durchmesser fast stets hori- 
zontal stehen, wabrend der Langsdurchmesser der Zellen des Em- 
bryoblasts meistens senkreeht steht. Viel gréBer scheinen mir auf 
Schnitten die Kerne der unteren Keimschicht nicht zu sein, ja, 
man findet diese auf solchen im allgemeinen kleiner als die Kerne 
des Embryoblasts. 

Die Fig. 4 der Tafel V zeigt das Hinterende eines Medianschnittes 
durch die auf Tafel IIT, Fig. 14, im Flachenbilde gezeichnete Area. 
Diese war die gréBte aus dem 6 Tage 19% Stunden trachtigen Uterus, 
dem auch die Area der Fig. 3, Tafel V, entnommen war. Sie zeigte 
eine deutliche Sichel mit Sichelknoten, sowie, von diesem ausgehend, 
die erste Andeutung eines Primitivstreifens. Das Hinterende des 
abgebildeten Schnittes ist mit p, das Vorderende mit a bezeichnet. 
Von da an wird die Area nach vorn zu viel diinner, entsprechend 
dem diinnen Teil der Pars triangularis; im Bereiche der Pars cir- 
cularis wird sie wieder dicker. Zugleich laBt diese wieder zwei Be- 
zirke erkennen, die dicker sind als die Umgebung. Der eine liegt am 
Vorderende der Area, der andere etwas weiter hinten, ungefaihr in 
der Mitte der Pars circularis. Die Differenz in der Héhe der Zellen 


der einzelnen Regionen der Pars circularis ist indessen nur eine ge- 
ringe. Sehr deutlich ist an der Serie zu erkennen, da® die untere 
Keimschicht in der Mitte der Pars circularis und unter dem vor- 
deren Ende zellenreicher ist als sonst. Was nun das abgebildete 
Stiick des Schnittes betrifft, so iiberzeugt man sich bei der Ver- 
folgung der Serie leicht, daB das Epithel des Sichelknotens 
schon mehrschichtig geworden ist. Da es dicker ist als sonst 
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im Bereich der Pars triangularis erkennt man auf den ersten Blick. 
DaB es mehrschichtig ist, geht mit Sicherheit daraus hervor, daB 
nicht blo® an der Oberflache, sondern auch in der Tiefe Mitosen 
vorhanden sind, wie dies bei einem einschichtigen Epithel nicht der 
Fall ist. An dem abgebildeten Stiick sind iibrigens nur zwei ober- 
flachlich gelegene Knauelfiguren zu sehen; an anderen Schnitten 
aber sieht man auBer den oberflaichlich gelegenen Mitosen auch tiefe. 

Von einer Sichelrinne kann kaum gesprochen werden. Immerhin 
mub hervorgehoben werden, daB an mehreren Schnitten der Serie 
an der mit d bezeichneten Stelle eine seichte Delle zu sehen ist; sie 
ist so seicht, daB man sie, wenn man nichts von einer Sichelrinne 
wiBte, wohl sicher iibersehen wiirde. Auch die auf Tafel IIT, Fig. 15, 
gezeichnete etwas kleinere und weniger weit entwickelte Area aus 
demselben Uterus habe ich in Sagittalschnitte zerlegt. An den die 
Mitte treffenden Schnitten ist von einem Sichelknoten kaum etwas zu 
sehen. Das Epithel ist im Bereiche der Sichel héher als sonst inner- 
halb der Pars triangularis, aber jedenfalls der Hauptsache nach 
noch einschichtig; nur an ein paar Sehnitten sind unter den ober- 
flachlichen Zellen noch ein paar tiefe gelegen. Darin kann man 
vielleicht den allerersten Anfang eines Mehrschichtigwerdens der 
Sichel erblicken. 

Die Unterschiede zwischen den einzelnen Regionen der Area sind 
an Medianschnitten hier ungemein deutlich wahrzunehmen, und man 
sieht drei dickere Stellen; die hinterste entspricht der Sichel, die 
mittlere der Mitte der Pars cireularis und die vordere dem Vorder- 
rand der Area. Unter den beiden letztgenannten Stellen ist auch 
die untere Keimschicht reicher an Kernen als sonst. 

Die auf Tafel II], Fig. 12, abgebildete Area gleichen Alters, aber 
geringeren Entwicklungsgrades, welche die erste Spur einer Sichel 
erkennen lat, habe ich in Querschnitte zerlegt. An den hintersten 
Schnitten des Embryoblasts sind die Zellen etwas héher als sonst 
in der Pars triangularis; es laBt also auch die Querschnittserie deut- 
lich eine Sichel erkennen; ein Sichelknoten ist nicht vorhanden. 
Die anderen Eigentiimlichkeiten des Embryoblasts und der unteren 
Keimschicht, die friiher besprochen und gezeichnet wurden, sind 


an dieser Serie von besonderer Deutlichkeit. 

Die Fig. 5, Tafel V, zeigt uns einen Medianschnitt durch die auf 
Tafel Il, Fig. 16, abgebildete Area von 6 Tagen 20 Stunden. Ob- 
wohl diese etwas kleiner war als die der Fig. 13 und 14 der Tafel III, 
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war sie doch weiter entwickelt. Ihre Lange betrug, wie schon er- 
wahnt, 1,20, ihre Breite 0,90 mm. Die Scheidung in eine Pars cir- 
cularis und triangularis war ziemlich deutlich. Vom Sichelknoten 
sah man im Flachenbilde einen deutlichen Primitivstreifen nach 
vorn ziehen, der indessen die Grenze zwischen den beiden Regionen 
der Area vielleicht nicht ganz erreichte. Auf diesem Medianschnitt 
war allerdings von einer Grenze zwischen dem Primitivstreifen und 
der Pars circularis nichts zu sehen, vielmehr ging der Primitiv- 
streifen nach vorn direkt in den dicken Embryoblast der Pars cir- 
cularis itiber. Der interessanteste Teil des abgebildeten Schnittes, 
sowie der rechts und links von ihm gelegenen der Serie, ist das hin- 
tere Drittel, das den Sichelknoten und den Primitivstreifen enthalt. 
Der Embryoblast ist hier in der Nahe des Hinterendes weitaus 
am dicksten. Die dickste Stelle entspricht wohl sicher dem Sichel- 
knoten, und zwar dessen im Flachenbilde bei durchfallendem Licht 
dunkelsten Teile. Hier, dann aber auch, wenngleich viel weniger 
deutlich, weiter vorn im Bereiche des Primitivstreifens war der 
Embryoblast oder die aéuBere Keimschicht an seiner unteren Flache 
aufgelockert und einzelne Zellen schienen den Zusammenhang mit 
den iibrigen verloren zu haben; sie lagen, wie dies auch eine Zelle 
des abgebildeten Schnittes zeigt, ohne Zusammenhang mit den 
iibrigen in der Tiefe. Ich halte es fiir durchaus wahrscheinlich, 
da8 solche Zellen, die auf dem Schnitte ganz lose zu sein scheinen, 
noch durch Fortsétze mit den Zellen des Sichelknotens oder auch 
des Primitivstreifens zusammenhangen. Ich habe mehrmals in der- 
artigen Zellen Teilungsfiguren gesehen, wie denn iiberhaupt das 
ganze Bild den Eindruck lebhaftester Zellvermehrung macht. Diese 
ist im Bereiche des Sichelknotens weitaus am regsten, viel geringer 
schon im Bereiche des Primitivstreifens. Uber die Area hinaus 
nach hinten sieht man zwischen Embryoblast und unterer Keim- 
schicht zu dieser Zeit noch keine Zellen. 

Es kann keinem Zweifel unterliegen, daB diese vom Sichelknoten 
und Primitivstreifen in die Tiefe wuchernden Zellen dem Mesoderm 
angehéren; ich halte es auch nicht fiir zweifelhaft, daB sie und vor 
allem die aus dem Sichelknoten stammenden Zellen auBere mbryo- 
nales Mesoderm liefern. Es entsteht also das auBerembryo- 


nale Mesoderm sehr viel friiher als das embryonale, ge- 


radeso wie auch die untere Keimschicht, die zum gréBten 
Teil zum Epithel der Vesicula umbilicalis oder des Dotter- 
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sackes wird, also auBerembryonales Entoderm liefert, sehr 
viel friher entsteht als das embryonale Entoderm oder 
wenigstens der wesentlichste und wichtigste Teil desselben. 
Auch das auBerembryonale Ektoderm, der ,,Trophoblast* 
mit Inbegriff der Rauberschen Deckschicht, entsteht un- 
gemein friih, lange bevor die Gastrulation begonnen hat. 
Diese Tatsachen sind fiir die Beurteilung der ersten Entwicklung 
der placentalen Saéugetiere von der gréBten Wichtigkeit, und ich 
werde noch wiederholt darauf zuriickkommen. 

An den Schnitten, die seitlich vom Primitivstreifen durch die 
Area gefiihrt sind, ist die auBere Keimschicht viel diinner, wie ja 
auch bei durchfallendem Licht die Pars triangularis seitlich vom 
Primitivstreifen heller ist als sonst. Die untere Keimschicht 
ist nicht bloB8 unter dem dicken Vorderrand der Area, sondern 
auch unter dem Primitivstreifen und vor allem unter dem Sichel- 
knoten zellenreicher als sonst; etwas weniger zellenreich als 
vorn ist sie jetzt unter dem dunklen Mittelfeld der Pars circu- 
laris. 

Die nachsten beiden Figuren (6a und 6b, Tafel V) stellen Quer- 
schnitte durch eine gleich weit entwickelte Area aus demselben 
Uterus von 6 Tagen 20 Stunden dar. Der Schnitt der Fig. 6a ist 
weit hinten, durch den Sichelknoten, dort, wo er am dicksten ist, 
gefiihrt, der Schnitt der Fig. 6b durch das Vorderende des vom Sichel- 
knoten ausgehenden Primitivstreifenrudimentes. Die Area war ge- 
nau so groBb wie die vorige. Der Schnitt der Fig. 6a ist der zwélfte 
Schnitt vom Hinterende an (bei einer Schnittdicke von 7,5 u); 
hinter ihm wird der Sichelknoten bald diinner. Auf der Oberflache 
ist eine eben merkbare Vertiefung, wohl das Hinterende der Primi- 
tivrinne, die nach vorn zu bald deutlicher wird, zu sehen. Das In- 
teressanteste an dem Schnitte sind die Mitosen, die ganz in der Tiefe 
gelegen sind, ein sicheres Zeichen, daB der Sichelknoten mehrschichtig 
ist. Der Schnitt der Fig. 6b ist der 31. vom Hinterende an gerech- 
net, zeigt eine gut ausgebildete, wenn auch flache Primitivrinne und 
zwei oberflachlich gelegene Mitosen. Einige Schnitte weiter vorn hért 
jede Spur des Primitivstreifens auf. Seine Lange betragt etwas mehr 
als ein Drittel der Lange der Area. 

Den Embryo der Fig. 18, Tafel III1, habe ich in Sagittalschnitte 
zerlegt. Wie schon erwahnt, war er der jiingste, bei dem schon 
einige wenige Mesodermzellen den Hinterrand der Area iiberschritten 
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hatten. Auf den Sagittalschnitten durch den Sichelknoten war eine 
kleine Vertiefung an der Oberflache zu sehen. 

Den nachsten Embryo der Tafel III, Fig. 19, habe ich in Quer- 
schnitte zerlegt; wie schon erwahnt, griff bei ihm der Mesodermhof 
schon merklich iiber den Hinterrand der Area hinaus. Er bestand aus 
groBen, locker miteinander verbundenen Zellen von plumpem Aussehen. 
Wie die Querschnittserie lehrte, war er unmittelbar hinter der Area 
in der Mitte mehrschichtig; nach hinten zu wurde er einschichtig. 
Auf dem Sichelknoten befand sich eine kleine Grube, die aber mit der 
etwas weiter vorn beginnenden Primitivrinne nicht zusammenhing. 

Fig. 7, Tafel V, stellt einen Medianschnitt durch den Embryo 
der Fig. 22 der Tafel III dar. Die Gesamtlange der Area betrug 
1,23 mm, war also nur um ein geringes gréBer als die des Median- 
schnittes der Fig. 5; der Entwicklungsgrad war aber entschieden 
viel héher. Von den 1,23 mm der Gesamtlange nahm der Primitiv- 
streifen 0,77 mm ein. Am Vorderende des Primitivstreifens war ein 
deutlicher Hensenscher Knoten vorhanden, oder mit anderen Worten, 
ein dunkler Fleck, mit dem der Primitivstreifen vorn sein Ende fand. 
Wie werden aber gleich sehen, daB diesem dunklen Fleck noch keine 
Erhebung der duBeren Keimschicht entsprach. Die Keimscheibe 
war etwas verbogen, was darin seinen Grund hatte, da®B es unmég- 
lich war, die Zona pellucida von ihr zu entfernen. Gewoéhnlich fallt 
diese leicht von der Keimscheibe ab; in manchen Fallen aber, und 
dazu gehérte gerade der Embryo, von dem die Fig. 7 einen Median- 
schnitt zeigt, bleibt sie an der Oberflache haften und ist ohne Gefahr, 
die Keimscheibe zu verletzen, nicht zu entfernen. Ich habe ein 
kleines Stiick der Zona auf dem Endwulst gezeichnet. Man kann 
daraus nicht bloB ihre Dicke entnehmen, sondern auch, daB sie an 
ihrer AuBenfliache rauh und aufgelockert ist. 

Verfolgen wir nun zuniachst den Primitivstreifen von hinten nach 
vorn und vergleichen wir zugleich das Bild des Medianschnittes 
mit dem Flachenbild der Fig. 22 der Tafel II]. Am Hinterende des 
Primitivstreifens bemerken wir eine sehr machtige Zellmasse, die 
weit in die Tiefe gewuchert ist und im Flachenbilde den groben, 
dunklen Fleck am Hinterende des Primitivstreifens, den wir als 
Sichelknoten oder Endwulst bezeichnet haben, erzeugt. Von dieser 
Zellmasse geht nach hinten, sowohl von der auBeren als von der 
inneren Keimschicht getrennt, lockeres Mesodermgewebe aus, das 
in der Nahe des Endwulstes dicker ist, von da an aber nach hinten 
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rasch an Dicke abnimmt. Vor dem Endwulst ist der Primitivstreifen 
auf dem Flachenbild ziemlich hell, und im Medianschnitt erscheint 
die Zellwucherung ziemlich diinn, ja auf dem abgebildeten Schnitte 
ist sie eine Strecke weit von der Oberflache getrennt. Erst einige 
Schnitte daneben tritt wieder die Verbindung der tieferen Zellen 
mit den oberflachlichen ein. Daraus ist zu schlieBen, daB die 
Mittellinie des Primitivstreifens in diesem Fall etwas von der Median- 
ebene abweicht, wovon allerdings im Flachenbilde nichts zu sehen 
war. Weiter vorn, und zwar in der ganzen vorderen Hilfte des Pri- 
mitivstreifens ist diese Verbindung eine sehr innige, mit anderen 
Worten, die tieferen Zellen stehen mit den oberflachlichen direkt 
in Verbindung. Dabei nimmt die Zellmasse gegen das Vorderende 
sehr betrachtlich an Miachtigkeit zu. Sie ruft hier im Flachenbilde 
einen dunklen, rundlichen Fleck hervor, der etwas hinter der Pars 
circularis der Area gelegen ist und nach hinten ganz allmahlich an 
Intensitét verliert. Wie der Medianschnitt lehrt, entspricht dieser 
dunklen Stelle keine Erhebung des Embryoblasts, mit anderen Worten, 
es ist kein Hensenscher Knoten im strengen Sinne des Wortes vor- 
handen. Trotzdem versteht man aus dem Medianschnitt sehr wohl, 
wie das Flachenbild, das einen Knoten vortauscht, zustande kommen 
konnte. Von dieser dicken Stelle des Embryoblasts, die wir, trotz- 
dem kein wirklicher Knoten vorhanden ist, doch mit dem alten 
Namen des Hensenschen Knotens bezeichnen wollen, zieht ein 
diinner, auf dem abgebildeten Schnitte aus 6—7 Zellen bestehender 
Zellstrang nach vorn. Es ist dies zweifellos die erste Anlage des 
Kopffortsatzes, die allerdings noch sehr wenig entwickelt ist 
und von der das Flachenbild noch nichts zeigte. Diese Anlage des 
Kopffortsatzes zeigt am Vorderende eine merkwiirdige Beziehung 
zur unteren Keimschicht. Die Zellen dieser Schicht senden namlich, 
wie schon friiher, Fortsaitze nach auBen gegen den Embryoblast und 
zwischen diese Fortsatze schieben sich die Zellen des Kopffortsatzes 
mit ihren Fortsétzen hinein. Wahrend man im Bereiche des Primi- 
tivstreifens Mitosen nicht blo®B dicht unter der Oberflache, sondern 
auch in gréBerer Tiefe antrifft, ist das letztere vor dem Hensenschen 
Knoten nirgends der Fall. Hier liegen die Mitosen sémtlich dicht 
unter der Oberflache, geradeso, wie in einem einschichtigen Epithel. 
Unter den vielen Schnitten, die ich eigens daraufhin untersucht habe, 
habe ich nicht einen einzigen gefunden, der hiervon eine Ausnahme 


gemacht hatte. 
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Wie am Hinterende, geht auch vorn die Area unvermittelt in 
das auBerembryonale Ektoderm der Blastocyste iiber. Noch ver- 
dient ein eigentiimliches Verhalten der unteren Keimschicht einer 
Erwahnung. Unterhalb des Endwulstes stehen die Zellen ziemlich 
dicht nebeneinander, ahnlich wie dies auch im vorausgehenden Sta- 
dium der Fall war; darauf folgt aber eine lange Strecke, eine Strecke, 
die ungefahr bis an das Vorderende des Kopffortsatzes reicht, in der 
die Zellen in groBen Abstainden aufeinander folgen; von da an nach 
vorn zu sind sie aber wieder sehr dicht gestellt, dichter, als irgendwo 
sonst, und zeigen zugleich eine bemerkenswerte Richtung ihrer Fort- 
sitze. Im gréBeren hinteren, vor dem Kopffortsatz gelegenen Be- 
zirke richten sich die Fortsaétze mehr oder weniger direkt nach auBen; 
unter dem Vorderende der Area aber sind sie sehr entschieden nach 
vorn gerichtet, ganz so, wie dies schon an jiingeren Keimscheiben 
(vgl. die Fig. 5, Tafel V) zu beobachten war. 

AuBerdem habe ich noch zwei weitere Embryonen aus demselben 
Uterus, also gleichfalls von 7 Tagen 3 Stunden geschnitten. Sie sind 
im Flachenbilde auf Tafel II], Fig. 20 und 21, abgebildet. Ich habe 
sie in Querschnitte zerlegt. Beide zeigten einen, nur auf einige wenige 
Schnitte beschrankten Kopffortsatz und eine deutliche, wenn auch 
sehr seichte Primitivrinne. Von diesen beiden Eigentiimlichkeiten 
war im Flachenbild nichts zu sehen. Auch zwei Embryonen von 
7 Tagen 2 Stunden habe ich in Querschnitte zerlegt; beide besaBen 
einen sehr kurzen Kopffortsatz und eine seichte Primitivrinne. Bei 
dem einen war der Endwulst an der AuBenfliche nahezu glatt, bei 
dem anderen zeigte er statt einer einfachen Rinne eine gréBere Zahl 
von Vertiefungen. Endlich habe ich noch drei Embryonen von 
7 Tagen geschnitten, die, trotzdem sie jiinger waren als die eben 
genannten, doch auf etwas héherer Entwicklungsstufe standen. Sie 
sind auf Tafel III, Fig. 23, 25 und 26, abgebildet und die Flachen- 
bilder friiher beschrieben. Den ersten von ihnen habe ich in eine 
Sagittalschnittserie zerlegt, die etwas schief ausgefallen ist. Er hatte 
einen schénen, kurzen Kopffortsatz, einen sehr dicken Hensenschen 
Knoten und auf demselben eine kleine trichterférmige Vertiefung. . 
Derartige Griibchen waren auch weiter hinten auf dem Primitiv- 
streifen vorhanden. Der zweite hatte einen kurzen Kopffortsatz 
und eine seichte Primitivrinne, bot aber sonst nichts Besonderes. 
Der dritte besaB einen gut entwickelten Hensenschen Knoten und 
sein Endwulst zeichnete sich durch auffallende Breite aus. 
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Von der gréBten Wichtigkeit ist der auf Tafel V, Fig. 8, gezeich- 
nete Medianschnitt durch den auf Tafel III, Fig. 27, von der Flache 
gezeichneten Embryo von 7 Tagen 7 Stunden. Seine Lange betrug, 
wie schon erwahnt, 1,63 mm; weitaus den gréBeren Teil davon nahm 
das Primitivstreifengebiet ein. Auch auf das eigenartige Aussehen des 
Primitivstreifengebietes wurde bereits aufmerksam gemacht; nament- 
lich wurde darauf hingewiesen, da8 ein wirklicher Primitivstreifen 
nur in der vorderen HAlfte des Primitivstreifengebietes zu sehen 
war, und daB der Primitivstreifen, soweit er zu sehen war, bei durch- 
fallendem Licht eine deutliche Primitivrinne erkennen lieB. Ob- 
wohl also eine solehe auf Querschnitten schon bei viel jiingeren 
Embryonen zu konstatieren war, ist sie doch erst jetzt auch im 
Flachenbilde bei durchfallendem Licht nachweisbar. Ebenso wurde 
erwihnt, daB jetzt zum ersten Male bei durchfallendem Licht im 
Totalpraparat ein Kopffortsatz erkennbar war. Wie gesagt, war ein 
solcher gleichfalls schon friiher auf Quer- und Sagittalschnitten sicht- 
bar, aber an Totalpraparaten bei durchfallendem Licht nicht zu 
erkennen. Obwohl nun im Flichenbild, wie die Fig. 27 der Tafel II 
zeigt, die hintere Halfte des Primitivstreifens, abgesehen vom End- 
wulst, zu fehlen schien, so war sie doch, wie die Schnittserie zeigte, 
zweifellos vorhanden. DaB sie hier nicht zu sehen war, hatte lediglich 
darin den Grund, da8 das vom Primitivstreifen hervorwuchernde 
Mesoderm seitlich vom Streifen ebenso dick war wie in der Mitte. 
Die Fig. 8 der Tafel V zeigt natiirlich nur den vorderen Teil des 
Primitivstreifens mit dem Hensenschen Knoten, der iibrigens, wovon 
noch die Rede sein wird, nur ganz ausnahmsweise auf Sagittalschnitten 
so schén und deutlich zu sehen ist wie auf Querschnitten. Unter 
dem Primitivstreifen ist iiberall die untere Keimschicht als deutlich 
getrennte Lamelle zu erkennen. Auch in der Querschnittsebene 
des Hensenschen Knotens und dariiber hinaus nach vorn ist sie deut- 
lich als gesonderte, aus sehr platten Zellen bestehende Schicht zu 
erkennen. Die vor dem Hensenschen Knoten gelegene Strecke der 
auBeren Keimschicht wird nach vorn zu bis zum Rand der Keim- 
scheibe allmahlich dicker und zeigt zuletzt das Aussehen eines mehr- 
reihigen Epithels, das aber, wie die Stellung der Mitosen beweist, 
sicher einschichtig ist. Eine besondere Beachtung erfordert der 
Kopffortsatz. Er ist so schén entwickelt, wie man ihn auf Sagittal- 
schnitten nur selten sieht. Mit seiner unteren Flache legt er sich 
dicht der unteren Keimschicht an, um mit ihr unter dem vorderen 
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Ende der Keimscheibe zu verschmelzen. Dariiber, wie diese Ver- 
schmelzung zustande kommt, geben Bilder, wie das der Fig. 7 und 
aihnliche Auskunft. Die Zellen des Kopffortsatzes schieben sich mit 
ihren Fortsatzen zwischen die Fortsatze der Zellen der unteren Schicht, 
so daB schlieBlich jede Grenze zwischen beiden verschwindet. Die 
Wachstumsrichtung des Kopffortsatzes ist aus der Stellung seiner 
Zellen am Vorderende deutlich zu erkennen. Von ganz besonderer 
Wichtigkeit ist, daB in groBer Ausdehnung des Kopffort- 
satzes deutlich eine obere und untere Schicht oder Platte 
zu unterscheiden ist. Die obere hat das Aussehen eines ein- 
schichtigen kubischen Epithels, das an einer ganzen Reihe von Stellen 
durch Spalten von der dickeren unteren Schicht getrennt ist. An 
dieser ist ein epithelialer Charakter nicht zu erkennen, vielmehr 
sind die Kerne zumeist so gestellt, daB ihre Laingsachse parallel der 
Lingsachse des Kopffortsatzes gerichtet sind. Die auBere, aus 
kubischen Zellen bestehende Schicht oder Platte ist die 
Chordaplatte, die innere, dickere, unregelmabig geformte 
die Darmplatte. Wir haben also am Kopffortsatz die schon von 
van Beneden unterschiedenen beiden Platten zu unterscheiden. Eine 
Ausnahme macht nur das vorderste Ende des Kopffortsatzes, mit 
anderen Worten, diejenige Strecke desselben, wo er mit der unteren 
Schicht verschmolzen ist. 

Die zweite, auf Tafel III, Fig. 28, gezeichnete Area von 7 Tagen 
7 Stunden war fast genau ebenso weit entwickelt, wie die soeben 
geschilderte. Ich habe sie in Querschnitte zerlegt. Was den Kopf- 
fortsatz betrifft, so war er zwar sowohl im Flachenbilde, wie auf den 
Querschnitten sehr gut zu sehen, aber das Lumen unter der obersten 
Zellreihe, das der Medianschnitt so deutlich erkennen lieB, war nur 
auf ein paar Schnitten und auch auf diesen nicht sehr deutlich zu 
erkennen. Sehr deutlich war die Primitivrinne; sie war in eine vor- 
dere schmale und hintere breitere und seichtere Strecke geteilt. 
Wie schon erwahnt, war im Flachenbild auch die Grenze des Meso- 
dermhofes sehr deutlich zu sehen. 

Aus demselben Uterus habe ich noch zwei andere Keimscheiben 
entnommen und die eine in Sagittal-, die andere in Querschnitte 
zerlegt. Beide waren genau gleich groB; ihre Lange betrug 1,66, 
ihre Breite 1,10 mm. Die Sagittalserie bot im ganzen ganz ahnliche 
Bilder, wie die friiher beschriebene; nur war der Kopffortsatz an 
seinem Vorderende schon in gréBerer Ausdehnung in die untere 
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Zellschicht einverleibt, als dies auf Fig. 8, Tafel V, zu sehen war; 
ein zweiter Unterschied bestand darin, da8 der unter der obersten 
Zellschicht (der Chordaplatte) des Kopffortsatzes gelegene Kanal 
viel weniger deutlich zu erkennen war, wie an dem abgebildeten 
Schnitte. Das Mesoderm war auch hier neben dem Primitivstreifen 
viel dicker als neben dem Kopffortsatz. Was die Querschnittserie 
betrifft, so lie8 der Kopffortsatz kein deutliches Lumen erkennen; 
das Ektoderm war in mehrere Falten gelegt, die aber der Brauch- 
barkeit der Schnitte keinen Eintrag taten. 

Wie erwahnt, waren die zuletzt beschriebenen Embryonen 7 Tage 
7 Stunden alt. Ich besitze ferner fiinf Querschnittserien von Em- 
bryonen von 7 Tagen 8 Stunden, die aus drei verschiedenen Mutter- 
tieren stammen. Ihre MaBe waren sehr verschieden; ich ordne sie 
nach der Linge der Area. Embryo I: Lange der Area 1,40, Breite 
1,00, Lange des Primitivstreifengebietes 1,00 mm; Embryo II: Lange 
der Area 1,60, Breite 1,00, Lange des Primitivstreifengebietes 1,10, 
ungefahre Lange des Kopffortsatzes 0,30 mm; Embryio III: Lange 
der Area 1,70, Breite 1,00, Lange des Primitivstreifengebietes 
1,15mm; Embryo IV: Lange der Area 1,90, Breite 0,90, Lange des 
Primitivstreifengebietes 1,40, Lange des Kopffortsatzes ungefahr 
0,30 mm; Embryo V: Lange der Area 2,20, Breite 1,00, Lange des 
Primitivstreifengebietes 1,60 mm. Die EmbryonenI, III und V 
waren in Celloidin eingebettet, die anderen in Paraffin. Aus dem 
Uterus, aus dem der erste Embryo stammte, besaB ich noch einen 
zweiten von 1,70 mm Lange; ich habe ihn aber nicht in Schnitte 
zerlegt. Wohl am interessantesten war die Querschnittserie durch 
den jiingsten, 1,40 mm langen Embryo. Er besa®B einen deutlich 
vorspringenden Hensenschen Knoten und einen fast in seiner ganzen 
Ausdehnung freien, d. h. von der unteren Keimschicht deutlich ge- 
trennten Kopffortsatz; eine Ausnahme machten nur die allervor- 
dersten Schnitte, welche eine solche Trennung nicht erkennen lieBen. 
Auch beim zweiten Embryo sprang der Hensensche Knoten deutlich 
vor; der Kopffortsatz war aber nicht auf eine so lange Strecke von 
der inneren Keimschicht getrennt wie beim ersten. Der dritte zeigte 
nichts Besonderes. Vierter und fiinfter Embryo waren etwas ge- 
streckt; ich kann nicht ausschlieBen, daB die Streckung eine kiinst- 
liche war, wahrscheinlich ist es aber nicht. Der vierte zeigte nichts 
Besonderes; der fiinfte zeichnete sich durch einen schénen Hensen- 
schen Knoten und durch ein kleines rundes Lumen im Hinterende 
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des Kopffortsatzes aus; das Vorderende des Kopffortsatzes zusammen 
mit dem von ihm nach den Seiten ausgehenden Mesoderm war viollig 
in die innere Keimschicht aufgenommen. 

Die nachsten von mir auf Schnitten untersuchten Embryonen 
waren 7 Tage 12 Stunden alt. Sie stammten aus drei verschiedenen 
Tieren. Ich habe von ihnen sechs Querschnittserien angefertigt. 
Drei der schénsten Embryonen, die alle aus demselben Uterus stamm- 
ten, habe ich in toto abgebildet; von ihnen war schon die Rede. 
Der jiingste der drei ist auf Tafel II], Fig. 29, die zwei alteren auf 
Tafel lV, Fig. 4 und 5, zu sehen. Schon diese Figuren lassen erkennen, 
wie verschieden groB und verschieden weit entwickelt Embryonen 
dieses Alters sind oder sein kénnen. Aus der Querschnittserie durch 
den jiingsten der drei erwahnten Embryonen, der eine Lange von 
2,17 und eine Breite von 1,20 mm hatte, und dessen Primitivstreifen- 
region ungefaéhr 1,50 mm mab, habe ich auf Tafel VI, Fig. 3a—3f, 
sechs Schnitte abgebildet, die als Paradigmen fiir Querschnitte durch 
Keimscheiben dieses Alters gelten kénnen. Zur Orientierung bemerke 
ich, daB durch das Primitivstreifengebiet samt Hensenschem Knoten 
und Endwulst 140 Schnitte gelegt waren und durch den Kopffort- 
satz bis zum Vorderrand der Keimscheibe ungefahr 77. Der Kopf- 
fortsatz ist vorn in die innere Keimschicht einverleibt und geht 
unmittelbar in sie iiber. Ich beginne die Beschreibung der Schnitte 
mit dem auf Tafel VI, Fig. 3a, abgebildeten. Der Schnitt ist un- 
gefahr der siebente hinter dem Hensenschen Knoten, der 16. hinter 
dem der Fig. 3b, der ein sehr typisches Bild des Hensenschen Knotens 
gibt. Die Primitivrinne ist von maBiger Breite, wird dann nach 
vorn zu schmaler und hort an der hinteren Abdachung des Hensen- 
schen Knotens auf. Mit der tiefen Einsenkung dieses Knotens, die 
in Fig. 3b zu sehen ist, hangt sie also nicht zusammen. Zwischen 
der Hensenschen Grube, wie ich die Einsenkung des Hensen- 
schen Knotens nennen will, und dem Vorderende der Primitivrinne 
liegen 4—5 Schnitte, auf denen keine Spur einer Vertiefung zu sehen 
ist. Von dieser Eigentiimlichkeit ist allerdings im Flachenbild nichts 
zu sehen gewesen. Von dem Schnitte der Fig. 3a an nach hinten 
wird die Primitivrinne seichter und bald ganz unregelmaBig. Sie 
hért vor dem Endwulst auf; dieser zeigt statt einer Rinne eine flache 


Vorwélbung. Vom Boden und den Seitenwainden der Primitiv- * 


rinne wuchert das Mesoderm hervor, das in der vorderen HAalfte oder 
dem vorderen Drittel des Primitivstreifens deutlich zweischichtig 
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ist, in der hinteren Halfte dagegen einschichtig zu sein scheint. Die 
Stellung der Kerne la8t aber vermuten, daB auch hier zwei Schichten 
von Zellen iibereinander liegen. In einiger Entfernung von der Mittel- 
linie wird das Mesoderm deutlich einschichtig und erstreckt sich als 
solches auch in den auBerembryonalen Teil der Blastocyste hinein. 
Soweit die Area reicht, ist das Ektoderm ziemlich dick, wie aber 
aus der Stellung der Mitosen hervorgeht, bleibt es iiberall einschichtig; 
auBerhalb der Area wird es zunachst diinner, um dann bald 
wieder an Dicke zu gewinnen. Diese dickere Zone ist die erste An- 
lage der Placentarzone, die also schon lange bevor ein Urwirbel 
zur Differenzierung gekommen ist, in die Erscheinung tritt. Es ist 
dies als prospektive funktionelle Anpassung zu betrachten, 
wie sie uns so haufig in der Entwicklung der Organe begegnet. Fig. 3b, 
die, wie geasgt, den 16. Schnitt vor dem der Fig. 3a darstellt, zeigt 
uns das typische Bild eines schén entwickelten Hensenschen Knotens. 
Die A4uBere Keimschicht ist zu einem hohen Buckel erhoben, in den 
sich eine nach unten etwas weiter werdende Grube einsenkt. In 
der machtigen Zellmasse dieses Buckels sieht man fast auf jedem 
Schnitt Mitosen; diese sind in jeder Héhe gelegen, sowohl dicht 
unter der Oberflache, speziell rechts und links von dem Eingang 
der Grube, als auch, wie an dem abgebildeten Schnitte in gréB8erer 
Tiefe. Eine regelmaBige Verteilung der Kerne der Zellmasse ist ge- 
wohnlich nicht wahrzunehmen; zuweilen kommt es aber vor, dab 
die auBere Keimschicht sich direkt in die oberflachliehe Lage 
des Mesoderms fortsetzt. Immer sind die beiden mesodermalen Zell- 
fliigel dort, wo sie vom Knoten abgehen, zweischichtig; erst gegen 
den Rand der Keimscheibe zu werden sie einschichtig und schlieBlich 
héren sie an der a4uBeren Peripherie der Placentarzone ganz auf. Die 
Teilungsachsen der Mitosen sind fast stets, wie dies auch an der 
linken Seite der Fig. 3b zu sehen ist, deutlich in der Richtung des 
Flachenwachstums des Mesoderms gestellt, und nur selten kommt 
es vor, da® man iiber die Stellung der Teilungsachsen nicht ganz klar 
wird. Die innere Keimschicht ist unterhalb des Knotens ungemein 
diinn und scheint hier mit dessen Zellmasse verschmolzen zu sein. 
Langsschnitte durch jiingere und dltere Keimscheiben lassen aber 
keinen Zweifel dariiber zu, daB eine eigentliche Verschmelzung des 
Knotens mit der unteren Keimschicht zu dieser Zeit hier nicht statthat. 
Nach den Seiten zu nehmen die Zellen der inneren Keimschicht eine 
andere Beschaffenheit an. Statt diimner Platten sieht man jetzt 
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kubische Elemente, die sehr oft an ihrer freien, d. h. dem Cystocoel 
oder der Héhle der Blastocyste zugewendeten Seite, buckelartige 
Vorragungen zeigen. Dieser Charakter des Epithels beginnt in der 
Nahe des lateralen Randes der Area; unterhalb der Anlage der 
Placentarzone werden die Zellen wieder niedriger, aber erst nach 
auBen von dieser werden sie zu ganz diinnen Platten. 

Auf dem nachst vorderen Schnitte ist die Héhle in der Zellmasse 
von der Oberflache getrennt und mehr schlitzférmig; auf dem zweit- 
vorderen ist sie nahezu kreisrund und die Zellmasse, in der sie liegt, 
beginnt sich von der Oberfliche zu trennen; auf dem drittvorderen 
ist die Héhle nur mit Olimmersion mit einiger Sicherheit zu er- 
kennen. Den vierten. Schnitt vor dem der Fig. 3b habe ich auf 
Tafel VI, Fig. 3e, abgebildet. Die Héhle ist hier ungemein deutlich 
und besitzt eine ovale Form; von ihr gehen radiar gestellte Zell- 
grenzen aus. Nach der duBeren Oberfliche zu liegen die Zellen in 
einfacher, nach der Tiefe zu in etwa vierfacher Schicht. Rechts und 
links setzt sich der Kopffortsatz in das zweischichtige Mesoderm 
fort. Die zwei nunmehr folgenden Schnitte lassen von einer Héhle 
kaum etwas sehen; dagegen tritt auf dem dritten eine soleche wieder 
deutlich auf und ist ebenso auch auf dem vierten gut zu sehen. Noch 
weiter vorn ist nichts Sicheres mehr davon wahrzunehmen. Die 
Fig. 3d stellt den siebentén Schnitt vor dem der Fig. 3¢ dar. Man 
kann an dem hier in die Breite gestreckten Kopffortsatz ziemlich 
deutlich eine 4uBere, aus kubischen Zellen bestehende Schicht von 
einer viel machtigeren inneren Zellmasse unterscheiden. Unter 
dieser zieht, iiberall scharf und deutlich von ihr getrennt, die untere 
Keimschicht hinweg. Dieses Bild andert sich aber sehr rasch. Noch 
auf dem nachsten Schnitte ist die innere Keimschicht deutlich vom 
Kopffortsatz getrennt; auf dem darauffolgenden aber ist von einer 
solchen Grenze nichts mehr zu sehen, und der dritte vor dem der 
Fig. 3d ist in Fig. 3e abgebildet. Der Kopffortsatz sieht hier wesent- 
lich anders aus als weiter hinten. Er ist diinner geworden, und an seiner 
unteren Flache sieht man eine seichte Rinne, deren Boden nackt 
ist, d.h. iiber den nichts von einer unteren Keimschicht hinweg- 
zieht. Alsbald wird der in seinem Aussehen veranderte Kopffort- 
satz breiter, und auf dem vierten Schnitte vor dem der Fig. 3e erhalt 
man das Bild der Fig. 3f. Der Kopffortsatz ist hier sehr stark in 
die Breite gezogen und zugleich sehr viel diinner, seine untere Flache 
besitzt drei flache, durch niedrige Leisten voneinander getrennte 
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Rinnen, und auf den Kanten dieser Leisten, sowie auf dem lateralen 
Rand der zwei auBeren Rinnen liegen Zellen, die Ahnlichkeit mit 
den Zellen der inneren Keinschicht haben. Auf diese Zellen folgen 
jederseits nach auBen zwei pyknotische Kerne, und erst dann kommen 
die mehr saftigen Kerne der unteren Keimschicht. Dieses Bild kehrt 
mit geringen Modifikationen auf vielen der folgenden Schnitte wieder. 
Bald ist statt zweier Rinnen nur eine einzige vorhanden, dann kommt 
wohl auch eine Stelle, an der der Kopffortsatz dicker und dichter 
ist oder wo er auf der einen, bald rechten, bald linken Seite starker 
ausgebildet ist und dergleichen. Noch weiter vorn, schon gegen das 
Ende der Area zu, wird er immer breiter und undeutlicher. Seine 
Zellen, die auf der Fig. 3f wenigstens noch zum Teil epithelialen 
Charakter zeigten, behalten ihre scharfen, bestimmten Konturen 
nur mehr an der dem Cystocoel zugewendeten Seite, wahrend sie 
nach auBen mehr und mehr den Charakter von Mesodermzellen an- 
nehmen. Allmahlich geht der Fortsatz in eine breite Platte iiber, 
die im Allgemeinen zweischichtig erscheint und aus locker mitein- 
ander verbundenen Zellen besteht. Diese Platte geht jederseits in 
das diinne Mesoderm und die aus platten Zellen bestehende innere 
Keimschicht iiber. Was die Bedeutung der Bilder betrifft, so be- 
steht wohl kein Zweifel dariiber, daB die Héhle im hinteren Ende 
des Kopffortsatzes, die auf dem Hensenschen Knoten ausmiindet, 
dem Chordakanal Lieberkiihns oder der Urdarmhéhle van Benedens 
entspricht, die beim Meerschweinchen, wo sie Lieberkiihn entdeckte, 
allerdings sehr viel deutlicher und machtiger ist als beim Kaninchen, 
ebenso wie auch die Fledermause einen sehr viel besser entwickelten 
,.Chordakanal besitzen. Das hintere Ende des Kanals, also die 
Strecke, die auf dem Hensenschen Knoten ausmiindet, hat van Be- 
neden mit dem Canalis neurentericus verglichen. Wenn auch die 
.,Chordahéhle beim Kaninchen klein und unscheinbar ist, so ist 
sie doch zweifellos vorhanden und erstreckt sich vom Hensenschen 
Knoten durch eine ganze Reihe von Schnitten nach vorn. Zuletzt 
geht die Grenze zwischen dem Kopffortsatz und der unteren Keim- 
schicht verloren, beide verschmelzen miteinander, oder, wie man 
vielleicht am zutreffendsten sagen kann, der Kopffortsatz wird in 
die untere Keimschicht einverleibt. 

Sehr wesentlich tragen auch Sagittalschnitte durch ahnlich weit 
entwickelte Embryonen zum Verstandnis der Querschnittsbilder bei. 
Die Fig. 1, Tafel VI, zeigt einen Medianschnitt durch den Embryo 
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von 7 Tagen 16 Stunden, der im Flachenbild auf Tafel III, Fig. 31, 
zu sehen ist, wahrend die Fig. 2 derselben Tafel einen etwas weiter 
entwickelten Embryo zeigt, der auf Tafel 1V, Fig. 2, im Flachenbild 
wiedergegeben ist. Lange und Breite des ersteren betragen 2,43 und 
1,10 mm, die des letzteren 2,83 und 1,20 mm. Auf beiden Bildern 
ist nur das Vorderende des Primitivstreifens, ja auf dem zweiten 
eigentlich nur der Hensensche Knoten gezeichnet; alles andere stellt 


den vorderen Teil der Area dar. Zuerst will ich itiber den in Fig. 1 


abgebildeten Schnitt ein paar Worte sagen. Nahe dem Vorderende 
des Hensenschen Knotens, der auf der Schnittserie sehr schén zu 
sehen ist, bemerkt man eine kleine trichterférmige Einsenkung, in 
deren Vorderwand eine Mitose gelegen ist. Diese Einsenkung ist an 
vier Schnitten der Sagittalschnittserie (bei eimer Schnittdicke von 
7-5) zu sehen. An einem der beiden Nachbarschnitte geht 
sie sogar in einen kurzen, sehr engen, nach vorn und unten gerich- 
teten Kanal iiber, der in eine rundliche Hoéhle fiihrt, die ungefahr 
so groB wie ein Zellkern ist. Die obere Wand dieses Kanals besteht 
nur aus einer einzigen Lage von Zellen. AuBerdem sieht man noch 
an dem abgebildeten Schnitte ziemlich weit vor dem Hensenschen 
Knoten unter der oberflachlichsten Lage der Zellen des Kopffort- 
satzes, die ziemlich deutlich ein epitheliales Aussehen zur Schau 
tragt, kleine rundliche Lumina oder auch kurze Kanile, geradeso, 
wie solche auch an den Nachbarschnitten zu sehen sind. Alle diese 
Hohlraume zusammen stellen wieder einen Kanal dar, der mit der 
Chordahéhle oder dem Urdarmkanal eines Meerschweinchens oder 
einer Fledermaus verglichen werden muB. Wichtig ist dabei auch 
jetzt wieder, daB die obere Wand des Kanals aus einer einzigen Lage 
kubischer Zellen besteht, wahrend die untere auBerordentlich viel 
dicker ist und ihre Zellen keinen epithelialen Charakter tragen. Ich 
will, wie schon friiher, die obere Wand als Chordaplatte, die untere 
als Darmplatte bezeichnen. Damit setze ich mich allerdings in Gegen- 
satz zu Hubrecht und Keibel und ihren Anhangern, die den ganzen 
Kopffortsatz als Chordaplatte bezeichneten, freilich, ohne daB auch 
nur ein Einziger von ihnen einen Kopffortsatz genau untersucht 
hatte. Wie die friiher beschriebene Querschnittserie lehrt auch diese 
Sagittalschnittserie, daB die Hensensche Grube mit der Primitiv- 
rinne nichts zu tun hat, daB diese nicht in jene iibergeht, daB sie viel- 
mehr ziemlich weit hinter dem Hensenschen Knoten und dement- 
sprechend auch hinter der Hensenschen Grube aufhért. DaB. davon 
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an Flachenbildern nichts zu sehen ist, hangt wohl in erster Linie 
damit zusammen, daB der Kanal so auBerordentlich eng ist und vom 
Hensenschen Knoten aus schief nach vorn verléuft. Die untere 
Keimschicht, die, wie in fritheren Stadien, als eine Lage auBerst 
platter Zellen unter dem Primitivstreifen hinwegzieht, ohne mit 
ihm die geringste Verbindung einzugehen, lauft auch unter dem 
Hensenschen Knoten hinweg, ohne mit ihm zu verschmelzen. Wenn 
vielleicht Querschnitte durch den Hensenschen Knoten, wie der in 
Fig. 3b (Tafel VI), noch einen Zweifel daran aufkommen lassen 
kénnten, ob es zu einer Verschmelzung zwischen ihr und dem Hen- 
senschen Knoten komme, so werden solche Zweifel durch Sagittal- 
schnitte véllig zerstreut. Freilich legt sich die untere Keimschicht 
an die untere Flaiche des Hensenschen Knotens und ebenso auch 
an die Darmplatte des Kopffortsatzes dicht an. Verfolgt man nun 
an dem abgebildeten Schnitte die untere Keimschicht von hinten 
nach vorn, so kommt man zu einer Stelle, an der sie ganz plétzlich 
aufhért. Zugleich fehlt hier die Darmplatte des Kopffortsatzes, und 
es sind eine Strecke weit die Zellen der Chordaplatte von unten her 
ganz unbedeckt; auch nehmen sie hier einen sehr schénen epithe- 
lialen Charakter an. Noch eine Strecke weiter vorn tritt die untere 
Keimschicht wieder in die Erscheinung, und zugleich nimmt der 
Kopffortsatz ein ganz eigentiimliches Aussehen an. Wahrend er dort, 
wo die Chordaplatte zutage lag und an der Begrenzung des Cysto- 
coels teilnahm, nur einschichtig war, d. h. in der Medianebene nur aus 
einer einfachen Lage von Zellen bestand, wird er jetzt deutlich zwei- 
schichtig, ohne da8 seine Zellen ein epitheliales Aussehen annehmen. 
Es bleibt nun die untere Keimschicht eine ziemlich weite Strecke 
deutlich vom Kopffortsatz unterscheidbar, bis schlieBlich die Grenze 
zwischen beiden undeutlich wird oder ganz verschwindet. Die letzten 
Zellen, die noch dem Kopffortsatz zugerechnet werden kénnen, liegen 
an dem abgebildeten Schnitte etwas hinter dem Vorderrand der Area. 

Nicht minder interessant ist der in Fig. 2, Tafel VI, abgebildete 
Medianschnitt durch einen etwas weiter entwickelten Embryo aus 
demselben Uterus. Seine MaBe wurden friiher angegeben. Ich be- 
ginne bei der Beschreibung mit dem Hensenschen Knoten, in den 
sich, wie beim vorigen Embryo, von seiner héchsten Stelle aus eine 
trichterférmige Grube einsenkt, die sich auf diesem Schnitte direkt 
in einen engen nach vorn ziehenden Kanal fortsetzt, der mit einer 
ziemlich weiten ovalen Héhle endigt. Auch weiter vorn sind auf den 
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benachbarten Schnitten ‘unter der obersten Zellschicht einige rund- 
liche oder ovale Lumina zu sehen, die wohl zweifellos als Teile eines 
Chordakanals, der allerdings bei diesem Embryo lange nicht so schén 
und vollstandig entwickelt war wie beim vorigen, aufzufassen sind. 
Wie beim vorigen Embryo ist auch bei diesem die Hensensche Grube 
von der Primitivrinne getrennt. Diese setzt sich also ebensowenig 
wie friiher in die Hensensche Grube fort. Die untere Keimschicht 
und der Kopffortsatz zeigen bei diesem Embryo dieselben Wechsel- 
beziehungen wie beim vorigen. Verfolgen wir die erstere von hinten 
nach vorn, so finden wir zundchst wieder, da® sie im Bereiche des 
Primitivstreifens tiberall deutlich von der dariiber liegenden Zell- 
masse abgehoben ist; erst in der Héhe des Hensenschen Knotens 
legt sie sich an diesen innig an, ohne aber mit ihm zu verschmelzen. 
Dabei besteht sie wieder aus auBerst platten Zellen, deren Kerne 
in groBen Entfernungen aufeinander folgen. Wie friiher hért dann 
die untere Keimschicht plétzlich auf und gleichzeitig andert sich das 
Aussehen des Kopffortsatzes. Statt einer aus mindestens zwei Lagen 
bestehenden Zellschicht sehen wir eine einfache, aus kubischen Zellen 
bestehende Platte, die hier, wo der Embryo in der Medianebene ge- 
troffen ist, zweifellos Chordaplatte ist. Vor dieser maBig vertieften 
Stelle folgen wieder zwei platte Zellen der unteren Keimschicht 
und gleichzeitig wird der Kopffortsatz dicker, und seine Zellen liegen 
in zwei Lagen iibereinander. Dann kommt eine kurze Grube, in 
deren Bereich der Kopffortsatz wieder aus einer einfachen Platte 
kubischen Epithels besteht und die untere Keimschicht fehlt; dann 
folgt abermals eine Zelle der unteren Keimschicht und iiber ihr ein 
zweischichtiger Kopffortsatz, der noch dazu dadurch ausgezeichnet 
ist, daB in ihm eine Mitose mit senkrecht von oben nach unten ge- 
stellter Achse liegt. Die Mitose steht also so, wie man sie beim 
Flachenwachstum eines einschichtigen Epithels nur auBerst selten 
sieht (ganz ausgeschlossen ist eine solche Stellung nicht). Endlich 
folgt noch eine dritte, auBerordentlich lange, grubenférmig vertiefte 
Strecke, in deren Bereich die Chordaplatte bloB liegt und die untere 
Keimschicht vollkommen fehlt. Wie an den zwei vorhergehenden 
Stellen besteht auch hier die Chordaplatte aus einem niedrigen ku- 
bischen Epithel. Vor der dritten, vordersten Stelle, an der eine 
Chordaplatte zur Ausbildung gekommen ist, folgt zunachst eine 
Strecke, an der der Kopffortsatz ein besonders dichtes Gefiige hat 
und wo zugleich die untere Keimschichte deutlich als solche erkenn- 
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bar ist. Zum Schlusse folgt dann noch eine Strecke von auffallend 
lockerem Bau, innerhalb welcher eine Trennung von Kopffortsatz 
und unterer Keimschicht nicht vorhanden ist, wo vielmehr die an 
das Cystocoel angrenzenden Zellen unmittelbar in die dariiber lie- 
genden locker gefiigten Zellen iibergehen. 

Wie gesagt, waren die beiden Embryonen, die ich zuletzt be- 
schrieben habe, 7 Tage 16 Stunden alt. Der nachste Embryo, den 
ich in eine Sagittalschnittserie zerlegt habe, war 7 Tage 19 Stunden 
alt. Er war zwar etwas kiirzer als der zuletzt beschriebene Embryo, 
indem seine Linge nur 2,60 mm betrug, war aber entschieden weiter 
entwickelt. Er ist im Flachenbild auf Tafel 1V, Fig. 9, zu sehen. 
An diesem Bilde sieht man, daB er schon bisq uitf6rmig zu werden 
beginnt. Die Einschnitirung befindet sich dort, wo neben 
der Medullarrinne bald darauf der erste Urwirbel er- 
scheint. Die Form des Embryo und die Beschaffenheit der Me- 
dullarrinne mit ihren drei Abschnitten lassen keinen Zweifel dariiber 
zu, daB der Embryo unmittelbar vor der Urwirbelbildung steht. 
Der Medianschnitt, den ich hier nicht abgebildet habe, zeigt vor 
dem Primitivstreifen und dem umgewandelten Rest des Hensenschen 
Knotens und Kopffortsatzes zwei ungefahr gleich dicke Lagen von 
kubischen Zellen iibereinander: eine obere, die dem Boden der Me- 
dullarrinne entspricht, und eine untere, die, wenigstens in den hin- 
teren drei Vierteln oder vier Fiinfteln, den Sagittalschnitt der Chorda- 
platte darstellt. Die erstere ist vorn am dicksten und weist auBer- 
dem auch am Hinterende, wo sie sich zum Hensenschen Knoten er- 
hebt, eine eben merkliche Verdickung auf; dabei ist sie aber iiberall 
einschichtig. Die Chordaplatte geht hinten aus dem in eigentiim- 
licher Weise umgewandelten Kopffortsatz und Hensenschen Knoten 
hervor, wovon spater noch die Rede sein soll, behalt dann durch den 
gréBeren Teil des Embryo den Charakter eines einschichtigen, nied- 
rigen kubischen Epithels und wird erst vorn etwas dicker. Die Zell- 
platte, in die sie schlieBlich tibergeht, hat, wie auf friiheren Stadien, 
ein eigenartiges lockeres Gefiige. Dieser vorderste Teil der medianen 
Zellplatte ist sicher nicht mehr Chordaanlage; er gehért vielmehr 
der ventralen Wand des Vorderdarmes an, die erst spater, 
wenn sich das Kopfende zu krimmen beginnt, in ihre 
ventrale Lage kommt. 

Vergleichen wir dieses Stadium mit dem friitheren, so fallt uns 
vor allem auf, daB®, wahrend friiher nur an einzelnen Stellen der 





Uber Edouard van Beneden usw. 417 


dorsalen Darmwand auf dem Medianschnitt ein kubisches Epithel 
zu sehen war, dies jetzt in der ganzen Ausdehnung des friiheren 
Kopffortsatzes mit Ausnahme von dessen hinterstem Ende der Fall 
ist. Sagittalschnittserien durch Kaninchenembryonen verschiedenen 
Alters lassen keinen Zweifel dariiber zu, da®B die Eréffnung des 
Chordakanals oder Urdarms sicher nicht, wie es van Beneden von 
der Fledermaus beschrieben hat, vorn mit einer queren und hinten 
mit einer sagittalen Spalte beginnt, sondern daB sie mehr der Art 
entspricht, welche Will vom Gecko beschrieben hat. So sind beim 
Embryo, von dem ein Medianschnitt auf Tafel VI, Fig. 2, abgebildet 
ist, sicher drei ,,Eréffnungsstellen vorhanden, die alle eine mediane 
Lage haben, wahrend eine quere Spalte, die vor ihnen gelegen sein 
miiBte, nicht nachzuweisen ist. 

Der nachste und zugleich letzte Embryo, von dem ich die Bilder 
von Medianschnitten beschreiben will, ist im Flachenbild auf Tafel VI, 
Fig. 14, abgebildet. Er war 8 Tage alt, hatte eine Lange von 2,80 
und vorn eine Breite von 1,34 mm und besaB bereits zwei vorn und 
hinten scharf begrenzte Urwirbel und hinter dem zweiten einen dritten 
in Bildung. Der Schnitt, der der Medianebene entspricht, zeigt fol- 
gende Eigentiimlichkeiten. Das Ektoderm ist am Vorderende der 
Embryonalanlage erheblich verdickt. Diese verdickte Stelle halte 
ich trotzdem fiir ein einschichtiges, aber mehrreihiges Cylinder- 


epithel; dafiir spricht in erster Linie die Lage der Mitosen, die durch- 


wegs dicht unter der &éuBeren Oberflache anzutreffen sind, was bei 
einem geschichteten Epithel nicht der Fall ist. In geringer Ent- 
fernung vom vorderen Rande der Embryonalanlage zeigt diese ver- 
dickte Stelle eine Einsenkung, die der Bogenfurche entspricht, welche 
die Hirnplatte vorn und von den Seiten umkreist. Durch sie wird 
hier das Ektoderm in zwei Teile geschieden: in einen vorderen, der 
zur iuBeren Haut des Embryo wird, also auch kiinftig Ektoderm 
bleibt, und einen hinteren, der dem dreieckigen Lappen der Hirn- 
platte entspricht, der am Flachenbild der Fig. 14, Tafel 1V, bei diesem 
Embryo ganz besonders deutlich erkennbar ist. Auf diese verdickte 
Platte folgt das prismatische Epithel, das den Boden der Medullar- 
rinne bildet. Hinten wird dieses ein wenig héher und steigt schlieB- 
lich maBig steil auf den Rest des Kopffortsatzes und des Hensen- 
schen Knotens hinauf. Eine Hensensche Grube ist nicht mehr vor- 
handen; ebenso, wie dies beim friiheren Embryo der Fall war. Der 
Rest des Hensenschen Knotens hebt sich vom Primitivstreifen, in 
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den er sich fortsetzt, in keiner Weise ab. Am Hinterende des Pri- 
mitivstreifens, aber noch innerhalb der Strecke, an welcher das 
Mesoderm aus ihm hervorwuchert, findet sich eine ziemlich tiefe 
Grube, die im Flachenbild mit einem Sternchen (*) bezeichnet ist 
und die Afterbucht darstellt. Es wurde schon friither auf sie auf- 
merksam gemacht. Kurz hinter dieser Stelle wird das Mesoderm 
frei und beginnt sich zugleich in zwei Schichten zu sondern; eine 
auBere, dickere, die Somatopleura, und eine innere, diinnere, die 
Splanchnopleura. Zwischen beiden beginnt am Hinterende der Em- 
bryonalanlage eine kleine Héhle aufzutreten. Das freie, hinter der 
Afterbucht folgende Mesoderm bildet die Grundlage des auch im 
Flichenbild gut sichtbaren Allantoiswulstes. Mit diesem hért 
die Embryonalanlage auf. Hinter dem Allantoiswulst zieht das Ekto- 
derm zunichst noch als eine aus kubischen Zellen bestehende Platte 
iiber das sehr diinne, aus zwei Lagen bestehende Mesoderm hinweg, 
um alsbald in die Placentarzone iiberzugehen. Anfangs war das Ekto- 
derm hier entschieden einschichtig; aber schon in den zuletzt be- 
sprochenen Stadien machte sich das Bestreben bemerkbar, mehr- 
schichtig zu werden. Es kommt dies zunachst vor allem in der Lage 
der Mitosen zum Ausdruck; wahrend diese urspriinglich alle dicht 
unter der 4uBeren Oberflache liegen, trifft man allmahlich auch tiefer- 
liegende. Schon an der Placentarzone des friiher erwihnten Embryo, 
bei dem erst der erste Urwirbel in Bildung begriffen war, konnte man das 
deutlich sehen. Noch viel mehr tritt es jetzt hervor; man trifft jetzt 
Mitosen in jeder Hohe, vielleicht sogar in der Tiefe mehr als dicht unter 
der Oberfliche. Das Epithel der Placentarzone ist also jetzt mehr- 
schichtig geworden und beginnt sich in zwei Lagen zu sondern: in 
den Plasmodiblast van Benedens oder die Plasmodialschicht und den 
Cytoblast van Benedens oder die tiefe Sehicht. Die Zellen der 
auBeren Schicht springen buckelartig vor, und jeder Buckel enthalt 
einen Zellkern. In etwas spateren Stadien, bei Embryonen, welche 
drei oder vier Urwirbel haben, beginnt die 4uBere Schicht in Zotten 
auszuwachsen. Mit Cochenillealaun farben sich schon friihzeitig die 
Zellen der d4uBeren Schicht etwas dunkler als die der inneren; spater 
tritt dies noch scharfer hervor, und bei Embryonen mit fiinf Ur- 
wirbeln ist diese Differenz ohne Weiteres zu sehen. Der auf dem 
Medianschnitt sichtbare Teil der Placentarzone stellt natiirlich den 
Bogen des Hufeisens vor, an das diese Zone durch ihre Form 


erinnert. 
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Ich gehe nun zur Beschreibung der unteren Zellage, soweit sie 
auf einem Medianschnitt sichtbar ist, iiber. Dabei vermeide ich ab- 
sichtlich die Ausdriicke Entoderm, Chordaplatte, Lecithophor oder 
untere Keimschicht, weil fiir verschiedene Strecken der unteren Zell- 
lage verschiedene Bezeichnungen passen. Der indifferenteste Aus- 
druck, ein Ausdruck, den schon KGlliker gebrauchte und den auch 
ich bei der friiheren Darstellung anwandte, ist untere Keimschicht; 
indessen halte ich es fiir besser, jetzt schon, wenn es médglich ist, 
bezeichnendere Ausdriicke zu gebrauchen. Ich beginne bei der Be- 
schreibung wieder mit dem Vorderende der Embryonalanlage, also 
mit derjenigen Strecke, die unterhalb des friiher erwihnten Ekto- 
derms im engeren Sinne des Wortes, also noch vor der Anlage des 
Gehirns, gelegen ist. Hier, und zwar bis zu der Furche, die das Ekto- 
derm von der Hirnplatte trennt, besteht die untere Zellage aus 
ziemlich hohen, an ihrer freien Seite in unregelmaBige Fortsatze 
ausgezogenen Zellen. Diese Strecke der unteren Zellage wird spater 
zur ventralen Wand des Vorderdarms. Zwischen ihr und dem Ekto- 
derm im engeren Sinne liegen Mesodermzellen, die zu dieser Zeit eine 
einfache Zellschicht zu bilden scheinen, vielleicht aber schon jetzt, wie 
dies spater, und zwar schon bei Embryonen mit fiinf Urwirbeln, sicher 
der Fall ist, in zwei Schichten iibereinander liegen und eine auBere 
Lage niedriger und eine innere hoher Zellen bilden, die eine spalt- 
férmige Héhle zwischen sich fassen. Auch dieses Mesoderm kommt 
spater, wenn sich die Kopfkriimmung zu bilden beginnt, an die ven- 
trale Seite der Kopfregion zu liegen. Unterhalb der erwaihnten Falte 
zwischen dem Ektoderm im engeren Sinne und der Hirnplatte ist 
die untere Zellage niedrig, wird aber spater, wenn sich die Kopf- 
kriimmung zu bilden beginnt, héher. Ich halte es fiir wahrscheinlich, 
daB aus dieser Strecke der unteren Zellage die entodermale Lamelle 
der Rachenhaut wird. Sodann folgt unter dem Vorderende der Hirn- 
platte eine dickere Strecke der unteren Zellage. Von dieser Strecke 
sieht man auf Querschnitten rechts und links Mesoderm hervor- 
sprossen. Spater wird dieses Epithel noch dicker und die Zellwuche- 
rung michtiger. Die Strecke entspricht der von Rex bei der Ente 
und Méve beschriebenen intere pithelialen Zellmasse des En- 
toderms. Hier bleibt das Entoderm sehr lange mit dem aus ihm 
hervorsprossenden Mesoderm in Verbindung. Die Strecke wird 
spaiter zum Schlundgewélbe. Auf sie folgt eine Strecke der unteren 
Zellage, die ungefihr soweit reicht wie die Hirnplatte, und die sich 
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durch besonders niedrige, aber nach beiden Seiten sehr scharf be- 
grenzte Zellen auszeichnet. Hinter ihr folgt ein kubisches Epithel. 
Dieses ist sicher Chordaanlage; wo dieses aber beginnt und ob und 
wie weit die niedrigen Zellen der nachst vorderen Strecke schon zur 
Chordaplatte zu rechnen sind, vermag ich zur Zeit nicht zu entscheiden. 
Hinten geht die Chordaplatte in den dorsalen Teil des Restes des 
Kopffortsatzes iiber, wobei sie etwas in die Héhe steigt. Im Bereiche 
des ganzen Primitivstreifens, der Afterbucht, des Allantoiswulstes 
und des ganzen auBerembryonalen Bezirkes der Blastocyste ist die 
untere Zellage vom Mesoderm scharf getrennt. Von wo an man sie 
als Lecithophor oder Paraderm bezeichnen soll, ist schwer zu sagen. 
Vielleicht vom Beginn des auBerembryonalen Bezirkes. 

Natirlich geniigen Sagittalschnittserien, so wichtig sie sind, nicht, 
um eine ganz klare Vorstellung vom Bau der Embryonen zu geben. 
Ich habe nun auch eine groBe Zahl von Querschnittserien angefertigt 
und glaube durch Kombination der Bilder der beiderlei Serien eine 
durchaus einwandfreie Vorstellung der Embryonalanlagen des Ka- 
ninchens in den fraglichen Stadien, vor allem auch des Schicksals 
des Kopffortsatzes, gewonnen zu haben. Ich beginne mit der Be- 
schreibung einiger besonders wichtiger Querschnittsbilder durch den 
auf Tafel IV, Fig. 8, abgebildeten Embryo. Er war 7 Tage 19 Stunden 
alt und hatte eine Lange von 2,40 und eine Breite von 1,33 mm. 
Obwohl er noch nicht die Bisquitform zeigte, war er von der Bildung 
des ersten Urwirbels nicht mehr sehr weit entfernt. Wie schon 
friiher erwaihnt, la8t die Medullarrinne soleher Embryonen drei, 
durch ihre Transparenz, dann aber auch durch ihre Breite verschiedene 
Abschnitte unterscheiden. Der mittlere dieser drei Abschnitte ist 
der breiteste und bei durchfallendem Lichte hellste. Rechts und 
links von ihm tritt, wie gleichfalls schon erwaihnt wurde, der erste 
Urwirbel auf. Es ist wegen der folgenden Beschreibung wichtig, 
daran nochmals zu erinnern. Der Hensensche Knoten dieses Embryo 
sprang zwar deutlich vor, zeigte aber nur eine unregelmaBige flache 
Vertiefung, keine eigentliche Grube; dagegen waren im Hinterende 
des Kopffortsatzes auf einigen Schnitten Lumina ahnlich den frither 
beschriebenen zu sehen. Ich habe aus der Serie nur zwei Schnitte 
abgebildet. Der erste, Fig. 4a, Tafel IV, ist der 21. vor dem Vorder- 
ende des Hensenschen Knotens und trifft noch den hinteren, maBbig 
breiten Teil der Medullarrinne. Der zweite, Fig. 4b, ist zehn Schnitte 
weiter vorn durch die Area gefiihrt und trifft bereits den breitesten 
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und hellsten Teil der Medullarrinne, also den Teil, neben welchem 
spater der erste Urwirbel erscheint. Im ganzen sind vom Vorder- 
rand der Area bis zum Hensenschen Knoten 110 Schnitte gefiihrt; 
der Schnitt der Fig. 4b ist also der 79. vom Vorderrand an gezihilt. 
Schon bald vor dem Hensenschen Knoten zeigt sich der 
Kopffortsatz zu einer breiten, an der unteren Fliche hie 
und da grubig vertieften Platte ausgezogen. Diese Platte 
nimmt alsbald den Charakter eines kubischen Epithels an und steht 
an den Seiten, wie ja auch der Hensensche Knoten selbst, jederseits 
mit dem aus zwei Schichten von Zellen bestehenden Mesoderm in 
Verbindung. Nur an den Randern der Platte schiebt sich die untere 
Keimschicht stets noch etwas vor, um die Platte mehr oder weniger 
weit von unten her zu bedecken. AuBerdem sieht man an vielen 
Sechnitten an der unteren Fliche eine oder mehrere platte Zellen, 
so daB das Bild zuweilen eine groBe Ahnlichkeit mit dem der Fig. 3f 
einer friiher beschriebenen Querschnittserie bekommt. Zuweilen 
ist auch nur eine einzige derartige Zelle in der Mitte der unteren 
Flache der Platte zu sehen, die mehr oder weniger buckelartig nach 
unten vorspringt, so daB die Platte in zwei Halften geteilt zu sein 
scheint, so wie man an der Fig. 3f, wenn man will, drei Teile der 
Platte unterscheiden kénnte. Die Zahl der Zellkerne, die ich in der 
Platte der Fig. 4a zahle, betragt etwa 24; davon ist eine der am Rande 
gelegenen Zellen in Teilung begriffen. AuBerdem sieht man unter 
die beiden Rander der Platte von beiden Seiten her die flachen Zellen 
der unteren Keimschicht iibergreifen. Eine Anzahl der nach auBen 
von der medianen Platte folgenden Zellen zeichnet sich durch das 
pyknotische Aussehen ihrer Kerne aus; sie sind meistens etwas flacher 
als die folgenden. Auf diese durch ihre pyknotischen Kerne aus- 
gezeichneten Zellen folgen héhere, die an ihrer basalen Seite in lan- 
gere oder kiirzere Fortsatze auslaufen, und diese machen — und 
zwar schon an der lateralen Grenze der Area und dann dariiber hinaus 
bis unter die Placentarzone — auffallend groBen, an der freien Seite 
halbkugelig vorgetriebenen Zellen Platz. Noch weiter nach aufen 
werden die Zellen wieder niedriger, springen aber mit ihren Kernen 
noch immer in das Cystocoel vor. Das Mesoderm ist an dem ab- 
gebildeten Schnitte auf einer Seite von der medianen Zellplatte ab- 
gerissen ; es ist hier, wie iiberall in der Nahe der Mitte, zweischichtig. 
Der Breite der medianen Platte entspricht auch die Breite der Me- 
dullarrinne, deren Boden sehr flach ist, und deren Rander sich dort, 
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wo das Mesoderm beginnt, steil gegen den dickeren Teil der Medullar- 
platten erheben. Gewdhnlich liegt der Boden der Medullarrinne der 
medianen Zellplatte unmittelbar an; an dem abgebildeten Schnitte 
aber haben sich beide voneinander entfernt, was natiirlich auf einem 
Artefakt beruht. Der Schnitt der Fig. 4b geht, wie gesagt, durch 
den breitesten und bei durchfallendem Lichte hellsten Teil der Me- 
dullarrinne; er trifft die Embryonalanlage dort, wo bald darauf 
der erste Urwirbel auftritt. Die mediane Zellplatte unter der 
Medullarrinne ist hier auBerordentlich breit. Ich zahle in ihr 28 Zell- 
kerne, also ungefaihr soviel, wie an dem bereits stark modifizierten 
Kopffortsatz der Fig. 3f oder dem noch sehr wenig veranderten der 
Fig. 3d. Ubrigens ist zu bedenken, da® der Lage nach nur der Schnitt 
der Fig. 3f, nicht aber die vorhergehenden Schnitte 3e, 3d und 3c, 
dem der Fig. 4b entspricht. Dies ist fiir die Beurteilung der Bilder 
von groBer Wichtigkeit. Die Rander der medianen Zellplatte sind 
auf dem abgebildeten Schnitte zweischichtig. Manchmal sieht es 
an Schnitten durch diese Gegend aus, als ob die 4uBere Schicht der 
Platte, die aus héheren Zellen besteht, in die 4uBere Lamelle des 
Mesoderms iiberginge, die innere, aus platten Zellen bestehende, in 
die innere. Ganz dasselbe ist, und zwar mit besonderer Deutlichkeit, 
auch an dem Schnitte der Fig.4a auf der linken Seite zu sehen. In der 
Region des ersten Urwirbels, wie wir die Region nennen kénnen, durch 
die der Schnitt der Fig. 4b fiihrt, sowie in den darauf nach vorne zu 
folgenden Schnitten macht sich aber jetzt schon am Mesoderm ganz 
entschieden das Bestreben geltend, sich von der aus dem Kopffort- 
satz hervorgegangenen medianen Zellplatte zu trennen. Ein Ver- 
gleich der Fig. 4a und 4b lehrt, da®B im hinteren Bereiche der Me- 
dullarrinne die darunter liegende mediane Zellplatte dicker ist als 
weiter vorn, wo die Medullarrinne am breitesten ist; darauf diirfte 
es wohl beruhen, daB das hintere Drittel der Medullarrinne im durch- 
fallenden Lichte dunkler ist als das mittlere. Vorn wird die Medullar- 
rinne wieder schmiler, und die mediane Zellplatte unter ihr tritt 
wieder mit den beiden Mesodermfliigeln in Verbindung. Sie ist zu- 
nachst nicht besonders breit; weiter vorn aber verbreitert sie sich 
und zugleich tritt eine so innige Verschmelzung mit dem Meso- 
derm ein, da® eine Scheidung zwischen beiden nicht mehr méglich 
ist. Stellenweise ist wohl auch in der Mitte eine Verdickung zu 
sehen, in die sich eventuell von unten her eine Grube einsenken 


kann. 
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Das nachste Bild (Fig. 5, Tafel V1) zeigt uns einen Querschnitt 
durch den breitesten Teil der Medullarrinne und zugleich durch den 
ersten, eben in die Erscheinung getretenen Urwirbel des 
Embryo der Fig. 11, Tafel 1V. Der Schnitt entspricht also der Lage 
nach genau dem der Fig. 4b des nachst jiingeren Embryo und nahezu 
genau dem der Fig. 3f eines noch jiingeren, bereits friiher bespro- 
chenen Embryo. Er ist der 38. vor dem Vorderende des Hensenschen 
Knotens und zugleich der 88. hinter dem Vorderrand der Area. 
Vom Vorderrand der Area bis zum Vorderende des Hensenschen 
Knotens betrug also die Zahl der Schnitte 126 (Schnittdicke, wie 
fast immer, = 7-5 uw). “Die Bilder solcher Schnitte, sowie von 
Schnitten, welche durch Embryonen ahnlichen oder gleichen Ent- 
wicklungsgrades gefiihrt sind, wie z. B. die der Fig.4a und 4b, 
Tafel VI, und zahlreiche andere, dann aber auch solche jiingerer 
Embryonen, wie der auf Tafel VI, Fig. 3f, abgebildete, sprechen 
eine so klare Sprache, da® man sich ihr nicht entziehen kann. Wer 
in aller Welt hat jemals bei einem Séugetier eine Chordaanlage von 
der ungeheuerlichen Breite gesehen, wie sie die mittlere Zellplatte 
dieser Embryonen zeigt? Selbst Hubrecht und Keibel und ihre An- 
hanger, die freilich alle zusammen nie einen Kopffortsatz eines Séuge- 
tieres und sein weiteres Schicksal genau untersucht haben, werden 
keinen Beweis dafiir beizubringen vermégen, daB die mittlere Zell- 
platte ausschlieBlich Chordaplatte sei, also nichts als die Chorda 
aus sich hervorgehen lasse. Sie werden aber auch keinen Beweis 
dafiir beizubringen vermégen, daB an der Bildung dieser vermeint- 
lichen Chordaplatte — der mittleren Zellplatte — noch etwas anderes 
als der Kopffortsatz, etwa der Lecithophor oder die untere Keim- 
schicht beteiligt sei. Schon daraus allein ergibt sich der unumstéB- 
liche Beweis, daB der Kopffortsatz nicht lediglich die Anlage der 
Chorda sein kann. Andererseits ist auch die, z. B. von O. Hertwig, 
freilich gleichfalls ohne irgend welche beweiskraftige Beobachtungen, 
aufgestellte Ansicht, daB der Kopffortsatz auBer an der Bildung 
der Chorda noch an der des gastralen Mesoderms teilnehme, durch- 
aus unhaltbar. Schon bevor sich der erste Urwirbel bildet, beginnt 
sich, wie wir gesehen haben, der Zusammenhang zwischen Kopf- 
fortsatz und Mesoderm in der Querebene, in der der Urwirbel ent- 
steht, sowie dariiber hinaus, zu lésen. Im Stadium von einem Ur- 
wirbel ist er, wie auch die Fig. 5 zeigt, vollstandig gelést. Die me- 
diane Zellplatte, die der direkte Abkémmling des Kopf- 
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fortsatzes ist, gibt also von diesem Stadium an sicher im 
Bereiche der Querebene des ersten Urwirbels und, wie wir 
sehen werden, in der Urwirbelregion tiberhaupt, keine ein- 
zige Zelle an das Mesoderm ab. In diesen und den verwandten 
Stadien enthalt also die mediane Zellplatte sicher mehr Material, 
als zur Bildung der Chorda notwendig ist, aber ebenso sicher kein 
Material zur Bildung des Mesoderms. Schon diese Uberlegung allein 
mu8 den SchluB aufdrangen, daB sie eben nicht blo®B Chordaplatte 
und auch nicht Chordamesodermplatte, sondern Chordadarm- 
platte ist, daB sie, mit anderen Worten, nicht bloB die Chorda 
liefert, sondern auch das Epithel der Darmwand oder — wenn wir 
uns sehr vorsichtig ausdriicken — eines Teiles der Darmwand. Ich 
werde spater auf diesen Gegenstand noch zuriickkommen, und wir 
werden sehen, da’ héchstwahrscheinlich das Epithel der ganzen 
dorsalen Darmwand aus der medianen Zellplatte den Ursprung nimmt. 
Dagegen beteiligt sich die untere Keimschicht wohl sicher an der 
Bildung der ventralen Wand des Kopfdarms und vielleicht auch an 
der des Rumpfdarms, dessen Anhangsorgan ja der Dottersack ist. 

Was im Ubrigen die Serie, der der Schnitt der Fig. 5 entnommen 
ist, betrifft, so erwaihne ich nur, dab das Mesoderm nur noch ganz 
hinten, unmittelbar vor dem Hensenschen Knoten mit der Chorda- 
darmplatte zusammenhiangt. Schon ziemlich weit hinter dem oben 
abgebildeten Urwirbel, also in der Region der hintersten Strecke 
der Medullarrinne, hat es sich von der Platte vollstandig gelést. 
Die Querschnittsform der Platte sowie ihre GréBe und vor allem 
ihre Breite sind in den verschiedenen Regionen der Embryonalan- 
lage auBerordentlich verschieden. Ich miiBte einige Dutzend Schnitte 
abbilden, um davon eine Vorstellung zu geben. Interessant ist, dab 
auf vielen Schnitten die Platte auf dem Querschnitte an beiden Ran- 
dern zugespitzt ist und sich hier in die untere Zellage fortsetzt. Auf 
dieses Verhalten wird noch bei der Beschreibung des nachstfolgenden 
Embryo Riicksicht genommen werden. 

Wie schon erwahnt, habe ich zwei Arten oder Varietéten von 
Embryonen mit einem Urwirbel beobachtet: eine kurze, breite, ge- 
drungene und eine lange, schmale, schlanke. Der Embryo, aus 
dessen Querschnittserie der in Fig. 5, Tafel VI, abgebildete Schnitt 
stammt, gehért der kurzen, gedrungenen Art an. Von dieser habe 
ich zwei Exemplare untersucht, von denen ich den einen in toto 
aufbewahrt habe. Obwohl etwas jiingere oder altere Embryonen 
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im Allgemeinen langer und schmaler zu sein pflegen, sind diese kurzen 
Embryonen doch durchaus normal gebaut. Ein Blick auf die erste 
Reihe der Tafel IV lehrt ohne weiteres, wie sehr auch in friiheren 
Stadien Lange und Breite gleich oder nahezu gleich alter Embryonen 
variieren. Ich habe von dem langen, schmalen Embryo, dessen Ur- 
wirbel etwas scharfer sowohl vorn als hinten begrenzt war, der also 
wohl ein klein wenig weiter entwickelt war, nur eine Skizze angefer- 
tigt, dieselbe aber nicht ausgefiihrt, und zwar, wie schon erwahnt, 
deshalb, weil mir bei den verschiedenen Manipulationen mit ihm 
das Ungliick zugestoBen war, in den linken Urwirbel mit der Pra- 
pariernadel ein kleines Loch zu stechen. Im iibrigen waren aber die 
Querschnittsbilder dieses Embryo von auBerordentlicher Klarheit 
und Schénheit und das den Urwirbel und die Medullarplatte durch- 
setzende Loch stérte die Serie in keiner Weise. Das Loch ist indessen 
so weit von der Mitte entfernt gelegen, daB das von mir abgebildete 
und spater zu besprechende Bild, das einen Querschnitt durch den 
ersten Urwirbel zeigt, dasselbe nicht trifft. Dieser Embryo ist nun 
in vielfacher Beziehung interessant und wichtig; dies gilt schon vom 
Primitivstreifen mit der Primitivrinne und vom Hensenschen Knoten 
mit der Hensenschen Grube. Der Hensensche Knoten erhob sich 
kaum merklich iiber die Umgebung; dagegen lie® er eine sehr deut- 
liche trichterférmige Grube erkennen, die sich nach vorn in die Me- 
dullarrinne verfolgen lieB, wahrend sie hinten sehr scharf und deut- 
lich von der Primitivrinne getrennt war. Die Briicke, die die Hen- 
sensche Grube von der Primitivrinne trennte, war (bei einer Schnitt- 
dicke von 7-5 mu) mindestens neun Schnitte breit; in dieser 
immerhin sehr ansehnlichen Strecke war an der auBeren Oberflache 
der Area nicht die geringste Spur einer Vertiefung zu erkennen. 
Hensensche Grube und Primitivrinne waren also auch bei diesem 
Embryo, wie in den meisten Fallen, vollstandig voneinander getrennt. 
Der Hensensche Knoten erstreckte sich iiber zwélf Schnitte. Darauf 
folgte unmittelbar vor ihm der auf Tafel VII, Fig. 1a, abgebildete 
Schnitt, der merkwiirdig genug ist, um eingehender besprochen zu 
werden. Das Bild zeigt uns unter dem rinnenférmig vertieften 
Ektoderm eine machtige, sehr dichte Zellmasse, die sich nach beiden 
Seiten in die Mesodermfliigel (das gastrale Mesoderm) fortsetzt. 
Diese beiden Mesodermfliigel sind deutlich zweischichtig; die auBere 
Schicht besteht aus ziemlich hohen, prismatischen, die innere aus 
niedrigen, unregelmaBigen Zellen. An diese mediane Zellmasse tritt 








426 Carl Rabl. 


unten von rechts und links die untere Keimschicht heran. Ungefahr 
in der Mitte schneidet vom Cystocoel aus eine tiefe Spalte in die 
mediane Zellmasse ein, die sich schlieBlich nach der rechten Seite 
wendet, um hier zu endigen. Links ist gleichfalls eine horizontale 
Spalte vorhanden, jedoch ist ein Zusammenhang mit der vertikalen 
Spalte auf diesem Schnitte nicht vorhanden. Ein solcher besteht 
aber zweifellos auf dem vorhergehenden, also noch dem vordersten 
Ende des Hensenschen Knotens angehérigen Schnitte. Wir kénnen 
also von einer T-f6rmigen Spalte sprechen, deren vertikaler Schenkel 
in das Cystocoel miindet, und deren Querbalken die mediane Zell- 
masse in eine dorsale und ventrale Platte teilt. Von diesen ist die 
ventrale wieder durch die vertikale Spalte in eine rechte und linke 
Halfte zerlegt. Die Wande dieser T-férmigen Spalte, vor allem die 
dorsale Platte, dann aber auch mindestens ein Teil der ventralen, 
zeigen einen sehr deutlichen epithelialen Charakter. Die Kerne der 
Zellen liegen an der basalen Seite. — Der Schnitt, der auf den der 
Fig. 1a folgt, zeigt von dem vertikalen Schenkel der Spalte nur 
das dorsale Ende. Von einer Einmiindung in das Cystocoel ist nichts 
mehr zu sehen. Dagegen ist der Schnitt durch zwei Mitosen in der 
dorsalen Platte der medianen Zellmasse bemerkenswert. Sie liegen 
an der dem Spaltraum zugekehrten, also freien Seite der Zellen. — 
Den zweiten Schnitt proximalwarts von dem in Fig. 1a abgebildeten 
habe ich in Fig. 1b gezeichnet. Hier hat sich die rechte Halfte des 
Querbalkens der T-férmigen Spalte, der bei wechselnder Einstellung 
viel weiter nach links in die mediane Zellmasse hinein zu verfolgen 
ist, als es die Figur zeigt, in das Cystocoel eréffnet. Vom vertikalen 
Schenkel ist nichts mehr vorhanden. Ganz links in der Figur liegt 
eine Mitose; sie gehért wahrscheinlich noch dem Ende der dorsalen 
Zellplatte an. Wahrend sich also die mediane Offnung geschlossen 
hat, hat sich, wie gesagt, die rechte Halfte des Querbalkens ins 
Cystocoel eréffnet. Die Offnung wird von unten her von einer 
stark vorspringenden Lippe begrenzt, die an der Zeichnung deutlich 
zu sehen ist. 

Auf dem nachsten Schnitte ist die Offnung wieder geschlossen, 
und von der ganzen T-férmigen Spalte sind nur mehr einzelne, aller- 
dings sehr deutliche Reste vorhanden: vor allem ein horizontal ge- 
stelltes Lumen in der Mitte; dann ein paar eben erkennbare Lich- 
tungen auf der rechten und linken Seite. Die Lichtung der rechten 
Seite liegt dicht iiber der Stelle, an der auf dem vorigen Schnitte 
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die rechte Halfte des Querbalkens der Spalte ausmiindete. — Der fiinfte 
Schnitt vor dem Hensenschen Knoten zeigt in der medianen Zell- 
masse eine groBe zentrale Héhle, deren langster Durchmesser hori- 
zontal gerichtet ist und die sich nach rechts in ein enges Lumen 
fortsetzt. Unterhalb des Endes dieses Lumens senkt sich vom Cysto- 
coel her eine trichterférmige Grube ein, die der Lage nach eher der 
zentralen Spaltéffnung der Fig. 1a als der rechten der Fig. 1b ent- 
spricht. — Der nachste Schnitt, also der sechste vor dem Hensenschen 
Knoten, ist in Fig. 1¢ abgebildet. Man sieht an ihm die dorsale 
Zellplatte an der linken Seite ventralwarts umbiegen. Zwischen der 
breiten, dorsalen und der schmalen, ventralen Platte liegt eine hori- 
zontale Spalte, die sich nach unten trichterférmig erweitert und 
medianwarts 6ffnet. Die horizontale Spalte entspricht zweifellos 
der linken Halfte des Querbalkens der T-férmigen Spalte der Fig. 1a 
und ihre Offnung der Lage nach ungefahr — etwas Sicheres ist dar- 
iiber nicht zu sagen — der Einmiindung des vertikalen Schenkels 
jener Spalte. — Der siebente Schnitt bietet wesentlich dasselbe Bild, 
nur ist alles sehr viel weniger deutlich. — Der achte la8t von der Ein- 
miindung ins Cystocoel nur mehr einen undeutlichen Rest erkennen, 
aber auBerdem links davon eine flache, trichterférmige Vertiefung, 
um die sich die dorsale Zellplatte herumkriimmt.— Der darauffolgende 
neunte Schnitt vor dem Hensenschen Knoten ist in Fig. 1d abge- 
bildet. Die flache Vertiefung links von der Mitte entspricht der 
eben erwihnten Vertiefung des vorhergehenden Schnittes, liegt also 
links vorn von der Offnung der Fig. 1c. Gegen diese Einsenkung 
sind die Zellen radiar gestellt. — Auf den folgenden Schnitten flacht 
sich das linke Ende der Zellplatte allmahlich ab, was auf der rechten 
Seite (vgl. Fig. 1d) bereits friiher geschehen ist. Auf dem Schnitt 
der Fig. 1d lauft also die Zellplatte rechts flach in die innere Zell- 
schicht aus. Weiter vorn wird die Platte auch links flacher und 
nimmt allmahlich dasselbe Aussehen an wie rechts. So kothmen 
wir zu Schnitten, wie die Fig. 1e einen zeigt, der den 24. vor dem 
Hensenschen Kneten darstellt und genau in der Mitte zwischen 
diesem und dem ersten Urwirbel die Area durchschneidet. An der 
Zellplatte, die jetzt an die Stelle des Kopffortsatzes getreten ist, 
kénnen wir drei Abschnitte unterscheiden: einen medianen unmittel- 
bar unter dem Boden der Medullarrinne gelegenen, der aus gleich- 
maBig kubischen Zellen besteht, und zwei seitliche, die sich 
von ihm aus direkt nach rechts und links fortsetzen, und deren 
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Zellen allmahlich flacher werden, so daB schlieBlich die Platte zu- 
gescharft in die platten Zellen der inneren Zellschicht iibergeht. 
Die aufmerksame Verfolgung dieser und ahnlicher Serien 
muB8, wie mir scheint, jedem die Uberzeugung aufdriangen, 
dab von den beiden Zellplatten eines Kopffortsatzes, wie 
desjenigen der Fig. 1a, die dorsale oder doch wenigstens ein 
Teil derselben zum medianen, der Anlage der Chorda ent- 
sprechenden Abschnitt der Chordadarmplatte, die ven- 
trale dagegen, nachdem sie sich in eigentiimlicher Weise 
aufgespalten und in zwei Halften geteilt hat, in die beiden 
seitlichen Abschnitte, die die Anlage des Darmepithels 
darstellen, wird. An der Chordadarmplatte eines Schnittes, wie 
desjenigen der Fig. le oder eines ahnlichen haben wir also einen 
medianen Streifen als Chordaplatte und zwei seitliche, 
die den medianen zwischen sich fassen, als Darmplatten 
zu unterscheiden. So erklairt sich uns auch die ungeheuere Breite 
der Chordadarmplatte in diesen und den benachbarten Stadien, die 
jeden in Erstaunen setzen muB, und die immer unverstandlich bleiben 
miBte, wenn die Platte lediglich Chordaplatte ware. So aber wird 
uns klar, da®B nur ein medianer Streifen die Bedeutung der Chorda- 
platte hat, die beiden Seitenstreifen aber Darmplatten sind. Die 
Medullarrinne ist auf dem Fig. 1e abgebildeten Schnitte relativ 
schmal; der Schnitt geht namlich durch ihre hintere schmale Stelle. 
Von da an erweitert sie sich und ist in der Urwirbelregion am brei- 
testen. Wenn sie auch an dem schlanken Embryo, dem diese Schnitte 
entnommen sind, nicht die ungeheuere Breite besaB wie an den 
Embryonen der Fig. 8—11 der Tafel 1V, so lieB sie doch genau so, 
wie diese, drei Strecken unterscheiden: eine hintere von méabiger 
Breite, eine mittlere von gréBter Breite und eine vordere von grébter 
Schmalheit. Zwischen diesen drei Stellen sind enge Stellen vor- 
handen, und durch die hintere der beiden engen Stellen ist eben der 
Schnitt der Fig. 1e gefiihrt. Von da an nach vorn wird die Medullar- 
rinne wieder breiter und in der Querschnittsebene des ein- 
zigen, jetzt vorhandenen, vorn und hinten sehr scharf be- 
grenzten Urwirbels, zeigt sie das Bild der Fig. 1f. Unter ihr 
liegt wieder die Chordadarmplatte, die sich aber jetzt weit iiber 
sie hinaus fortsetzt und zugleich an den beiden Randern zugescharft 
ist, was bei der Chordadarmplatte der etwas jiingeren auf Tafel VI 
gezeichneten Embryonen noch nicht der Fall war. (Man vgl. die Lage 
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der Seitenrinder der Fig. 1f, Tafel VII, mit denen der Fig. 4b und 5, 
Tafel VI.) Wie mir scheint, weist diese Form der Rander darauf 
hin, daB jetzt fortwaihrend von den Darmplatten Zellen 
nach auben abgegeben werden. Vor der Urwirbelregion wird 
die Medullarrinne sehr schmal und zugleich sehr tief, und auch die 
Chordadarmplatte erscheint dann kaum breiter als der Boden der 
Medullarrinne. Im vordersten Bereiche der Embryonalanlage darf 
aber sicher nicht mehr von einer Chordadarmplatte, sondern nur von 
einer Darmplatte gesprochen werden. Es ist das der Teil der Area, der 
sich spater ventralwarts kriimmt, und dessen Entoderm zum ventralen 
Entoderm des Kopfdarmes wird. Davon war schon friiher die Rede. 

Die Schnitte, nach denen die Fig. 2a—2c, Tafel VII, gezeichnet 
sind, gehérten einem Embryo von 8 Tagen an, der eine Lange von 
2.87 bei einer Breite von 1,10 mm hatte. Er besaB zwei gut aus- 
gebildete, vorn und hinten scharf begrenzte Urwirbel. Der erste 
Schnitt (Fig. 2a) geht durch das Vorderende des Hensenschen Kno- 
tens, soweit iiberhaupt noch von einem solchen gesprochen werden 
kann, und ist der letzte, der noch eine Verbindung des Ektoderms 
mit der Chordadarmplatte zeigt. Diese besitzt rechts und links von 
der Verbindung mit dem Ektoderm eine leichte Anschwellung, um 
dann spitz auszulaufen und in die zunichst aus pyknotischen Zellen 
bestehende innere Zellschicht iiberzugehen. Das Mesoderm ist auf 
dem Schnitte nur noch ganz lose mit den wulstigen Seitenteilen der 
Chordadarmplatte verbunden; und zwar ist es die auBere, aus ku- 
bischen Zellen bestehende Schicht, die diese Verbindung eingeht. Wie 
gesagt, war der Schnitt der Fig. 1a der erste vor dem Hensenschen 
Knoten eines Embryo mit einem Urwirbel; wenn man nun bedenkt, 
daB der Schnitt der Fig. 2a der vorderste durch den Hensenschen 
Knoten eines Embryo mit zwei Urwirbeln ist, so muB die kolossale 
Verinderung auffallen, die die Embryonalanlage in dieser relativ 
kurzen Zeit erfahren hat. Beim Embryo von einem Urwirbel war 
noch ein, wenn auch nicht mehr typischer Kopffortsatz vorhanden, 
beim Embryo von zwei Urwirbeln fehlt ein soleher ganz. Statt eines 


Kopffortsatzes folgt auf den Hensenschen Knoten nach vorn zu 
sofort eine Chordadarmplatte, und diese zeigt gleich einen Bau, wie 
ihn die Chordadarmplatte eines Embryo mit einem Urwirbel erst 


viel weiter vorn besitzt. 
Das niachste Bild, Fig. 2b, zeigt uns den zehnten Schnitt vor 
dem Hensenschen Knoten. Der Schnitt der Fig. 1d war, wie oben 
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erwihnt, der neunte vor dem Vorderende des Hensenschen 
Knotens des Embryo mit einem Urwirbel. Man vergleiche nun, 
wie ungemein dick und_ kraftig die Chordadarmplatte von 
id im Vergleich mit der von 2b ist. Der Zellenreichtum ist in 
1d erheblich gréBer als in 2b. Dort zaéhle ich ungefahr 31, hier nur 
22 Zellen. Die Platte muB also an ihren Randern schon eine ziemlich 
groBe Zahl von Zellen an den Teil der unteren Zellschicht abge- 
geben haben, der die spatere dorsale Darmwand bilden hilft. Und 
nun erst gar der Schnitt durch die Mitte des ersten Urwirbels, 
dessen Bild uns die Fig. 2c zeigt. Er ist der 66. vor dem Vorderende 
des Hensenschen Knotens. Der Abstand zwischen erstem Ur- 
wirbel und Hensenschem Knoten ist griBer geworden; 
friiher betrug er 48, jetzt betragt er 66 Schnitte. Das Wachstum 
erfolgt hauptsachlich von der Primitivstreifenregion und 
dem Hensenschen Knoten, soweit von einem solchen noch 
gesprochen werden kann, aus, wenngleich ein Eigenwachs- 
tum innerhalb der in Frage kommenden Strecke gewib 
nicht ausgeschlossen werden kann. Die Chordadarmplatte 
hat den gréBten Teil ihrer Darmzellen, wenn ich so sagen darf, nach 
auBen abgegeben und ist infolgedessen sehr zellenarm geworden. 
Wiahrend sie im Stadium von einem Urwirbel in der Héhe des Ur- 
wirbels noch ungefahr 19 Zellen auf dem Querschnitte zeigte, zeigte 
sie jetzt nur noch deren zehn; zugleich ist die Platte viel diinner 
gworden. Ich brauche wohl kaum nochmals zu betonen, daB ein 
Ubergang von Zellen der Chordadarmplatte in das Mesoderm ganz 
ausgeschlossen ist; dieses ist im ganzen Bereich der Embryonal- 
anlage vor dem Hensenschen Knoten von der Chordadarmplatte 
vollig getrennt. Die Zellen, die zu Darmzellen werden, nehmen zu- 
nichst eine pyknotische Beschaffenheit an, was namentlich von 
ihren Kernen gilt. Besonders deutlich ist dies an den Fig. 2a und 2b 
zu sehen. Die letztere zeigt links mitten unter den pyknotischen Zellen 
eine Mitose. Weiter nach auBen folgen dann gewéhnliche flache und 
noch weiter nach au8en blasig aufgetriebene Zellen mit ins Cystocoel 
vorspringenden Buckeln. Vorn treten diese groBen Zellen naher an die 
Medianebene heran als hinten. Was die Breite der Medullarrinne 
des Embryo mit zwei Urwirbeln, dem die beschriebenen Schnitte 
entnommen sind, betrifft, so l4Bt sich schon an den Flachenbildern 
der Tafel IV sehen, daB sie wesentlich anders beschaffen ist als friiher. 
Im hinteren Bereiche, also in der Strecke zwischen Urwirbel- und 
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Primitivstreifenregion, ist sie noch breit, dagegen wird sie dort, wo 
sie noch bei den Embryonen mit einem Urwirbel am breitesten war, 
sehr schmal. Damit stimmen auch die Bilder der Fig. 2a—2c der 
Tafel VII iiberein. 2a trifft das hinterste Ende der Medullarrinne, 
wo sie noch ganz schmal ist, 2b zeigt sie von sehr ansehnlicher Breite, 
und in 2¢ ist sie so schmal wie ganz hinten. 

Fig. 3, Tafel VII, zeigt uns einen Querschnitt durch einen Ka- 
ninchenembryo von 8 Tagen 12 Stunden, bei dem drei sowohl vorn 
als hinten scharf begrenzte Urwirbel vorhanden waren und iiber- 
dies hinter dem dritten ein vierter in Bildung begriffen war. Der 
Schnitt geht wieder durch den ersten Urwirbel. Die Quer- 
schnittsebene entspricht also der der Fig. 2c und 1f auf Tafel VII 
und der der Fig. 5 und 4b der Tafel VI. Es ist interessant, die Ent- 
fernungen zwischen dem ersten Urwirbel bei den Embryonen, von 
denen diese Schnitte stammen, und dem Vorderende des Hensenschen 
Knotens miteinander zu vergleichen. Bei dem Embryo der Fig. 4b, 
der zwar noch keinen Urwirbel besa8, aber die Stelle, wo dieser dem- 
nachst zur Entwicklung hatte kommen miissen, schon deutlich er- 
kennen lieB, war der Schnitt, der diese Stelle traf, der 31. vor dem 
Hensenschen Knoten; bei dem Embryo, bei dem der erste Urwirbel 
in Bildung begriffen war, und von dem der Schnitt der Fig. 5 der Tafel VI 
stammt, war der Schnitt, der die Urwirbelregion traf, der 38. vor 
dem Hensenschen Knoten; bei dem Embryo, dessen erster Urwirbel 
schon vorn und hinten scharf begrenzt war, und von dem der Schnitt 
der Fig. 1f, Tafel VII, stammt, war der erste Urwirbel 48 Schnitte 
weit vor dem Hensenschen Knoten gelegen; bei dem Embryo von 
zwei Urwirbeln war der durch den ersten Urwirbel gelegte Schnitt 
(Fig. 2c, Tafel VII) der 66. vor dem Hensenschen Knoten; endlich 
bei dem Embryo mit drei voll ausgebildeten Urwirbeln und einem 
vierten in Bildung ging ungefaihr der 78.—80. Schnitt durch die 
Mitte des ersten Urwirbels. Der abgebildete Schnitt selbst trifft 
diesen Urwirbel an seinem Vorderende und ist der 88. vor dem 
Hensenschen Knoten. Die Entfernung des ersten Urwirbels 
vom Hensenschen Knoten nimmt also konstant zu. Ubri- 
gens bemerke ich, daB eine scharfe Scheidung zwischen Hensenschem 
Knoten und Primitivstreifen bei Embryonen mit drei Urwirbeln 
nicht existiert; eine soleche bestand auch friiher nur insofern, als die 
Primitivrinne gewohnlich durch eine quere Briicke von der Hensen- 
schen Grube getrennt war. Im Ubrigen gehen natiirlich die Primitiv- 
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falten unmittelbar nach vorn in den Hensenschen Knoten iiber. Da 
nun von jetzt an von einer Hensenschen Grube nichts mehr zu sehen 
ist und daher auch kein Unterschied zwischen Hensenschem Knoten 
und Primitivstreifen gemacht werden kann, so ist es wohl am ein- 
fachsten, von nun an nur mehr von Primitivstreifenregion zu sprechen, 
deren Vorderende ja auch friiher stets der Hensensche Knoten an- 
gehort hat. 

Was die Chordadarmplatte von Embryonen mit drei Urwirbeln 
betrifft, so bemerke ich folgendes: hinten, in geringer Entfernung 
von der Primitivstreifenregion, ist sie sehr breit und enthalt im Quer- 
schnitt (bei einer Schnittdicke von 7,5 «) 30—40 Zellen; dabei geht 
sie aber nach beiden Seiten so kontinuierlich in die flachen Zellen 
der dorsalen Darmwand iiber, daB eine Grenze zwischen beiden nicht 
angegeben werden kann. Es weist dies meiner Ansicht nach wieder 
darauf hin, da& von den beiden Darmplatten fortwahrend Zellen 
lateralwirts abgegeben werden. — Die Medullarrinne ist hinten sehr 
breit und flach. Gegen die Urwirbelregion zu werden sowohl die 
Medullarrinne als die Chordadarmplatte schmaler, und man zahlt 
alsbald nur mehr 16—20 Zellen oder nur wenig dariiber auf ihrem 
Querschnitt. Dabei geht sie auch in dieser Hohe seitlich so allmah- 
lich in die dorsale Darmwand iiber, da® von einer Grenze zwischen 
beiden keine Rede sein kann. In der Urwirbelregion wird die Breite 
der Chordadarmplatte noch geringer, und auf dem abgebildeten 
Schnitte durch den ersten Urwirbel zahle ich, wie gesagt, nur etwa 
neun Zellen. Vdéllig hat sich aber die Platte ihrer Darmzellen noch 
nicht entledigt, mit anderen Worten, sie ist noch nicht reine Chorda- 
platte geworden, sondern diese wird rechts und links noch von zwei, 
wenn auch nur mehr sehr schmalen und von der eigentlichen Chorda- 
platte nicht abgrenzbaren Streifen eingefaBt, die die Bedeutung von 
Darmplattenresten haben. Die Medullarrinne senkt sich in der Ur- 
wirbelregion tiefer ein als hinter ihr. Vor der Urwirbelregion folgt 
dann die Herzregion mit den jetzt schon sehr schénen paarigen 
Herzanlagen. Unter der Medullarrinne liegt hier nur eine diinne Zell- 
platte, die sich kaum von der dorsalen Darmwand unterscheidet; 
sie geht auch in diese kontinuierlich iiber. Damit schlieBe ich die 
Beschreibung dieses Embryo. 

Ich gehe nun gleich zu der Beschreibung der Querschnittsbilder 
eines Embryo mit 6—7 Urwirbeln iiber. Der Embryo war 8 Tage 
22 Stunden alt und besaB sechs sowohl vorn als hinten scharf be- 
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grenzte Urwirbel und hinter diesen einen siebenten in Bildung. Aus 
der Serie habe ich in den Fig. 4a—4c, Tafel VII, drei Schnitte ab- 
gebildet. Der erste (4a) ist der 34. vor der Primitivstreifenregion 
und zugleich der 33. hinter dem letzter. Urwirbel. Er geht also in 


der Mitte zwischen Urwirbel- und Primitivstreifenregion durch; der 


zweite (4b) geht durch den ersten Urwirbel, entspricht also der 
Lage nach den Sehnitten der Fig. 3, 2c und 1f der Tafel VII und 
der Fig. 5 und 4b der Tafel VI. Der dritte geht vor der Urwirbel- 
region, in der Héhe der paarigen Herzanlage durch den Embryo; 
von letzterer ist allerdings, da nur die Mitte des Schnittes gezeichnet 
ist, nichts zu sehen. Vor allem muB ich bemerken, daB mir die Quer- 
schnittsbilder den Eindruck machen, als habe sich die Chordaplatte 
nunmehr aller Darmzellen entledigt, mit anderen Worten, es sei die 
Zellplatte unterhalb der Medullarrinne nunmehr reine Chorda- 
platte. Dafiir spricht in erster Linie der Umstand, da die Platte 
auffallend zellenarm ist und sich rechts und links sehr scharf gegen 
das Darmepithel absetzt. Dann aber scheint mir auch die Tatsache 
dafiir zu sprechen, daB rechts und links von der medianen Zellplatte 
iiberall zahlreiche pyknotische Zellen zu sehen sind. Die Pyknose 
deute ich als Differenzierungszustand der Zellen der Darmplatten 
vor ihrem Ubergang in wirkliche Darmepithelien oder, genauer ge- 
sagt, in Zellen von dem Charakter und den Eigensehaften von Darm- 
epithelzellen. Was nun die drei Figuren aus dieser Serie betrifft, 
so fallt vor allem auf, daB die Chordaplatte von hinten nach vorn 
allmahlich diinner wird, eine Eigentiimlichkeit, die iibrigens auch 
friiher schon zu konstatieren war. Der Schnitt, welcher in der Mitte 
zwischen Primitivstreifen und Urwirbelregion durchgeht (Fig. 4a), 
zeigt die miachtigste Chordaplatte mit ungefahr elf Kernen; die 
Platte geht rechts und links in sehr scharfe Rander aus, die aber 
nicht in die pyknotischen Zellen der Darmwand iibergehen. Diese 
treten vielmehr von den Seiten her an die untere Flache der Chorda- 
platte heran, so daB eigentiimlicherweise ein Bild entsteht, das den 
Bildern in viel friiheren Stadien in gewisser Hinsicht ahnlich sieht, 
aber eine ganz andere Bedeutung als dieses hat. Auf dem Schnitt 
durch den ersten Urwirbel (Fig. 4b) zeigt die Chordaplatte 
sieben Kerne; sie ist in allen Dimensionen kleiner als auf dem 
vorigen Schnitte. Ungefahr dieselbe Beschaffenheit zeigt die Chorda- 
platte auf den Querschnitten, welche seitlich die beiden Herzanlagen 
treffen (4c). — Verfolgt man die Serie von dem Sehnitt der Fig. 4a 
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nach hinten, so sieht man den Chordaquerschnitt allmahlich immer 
gréBer werden, bis er zu einem ovalen Knoten wird, der zunachst 
rechts und links mit dem Mesoderm und sodann im Primitivstreifen- 
gebiet mit der duBeren Zellschicht verschmilzt. Diese letztere diirfte 
jetzt wohl nur mehr geringen Anteil an der Bildung des Mesoderms 
nehmen und wahrscheinlich der Hauptsache nach aus ektodermalen 
Elementen bestehen. Vielleicht hat nur ein ganz schmaler medianer 
Streifen der aéuBeren Zellschicht des Primitivstreifens noch die Be- 
deutung eines mesodermalen Anlagenbezirkes. Jedenfalls darf man, 
solange die Verbindung der aéuBeren Zellschicht mit dem Mesoderm 
besteht, eine Beteiligung der ersteren an der Bildung des letzteren 
nicht in Abrede stellen. Verfolgt man umgekehrt vom Schnitt der 
Fig. 4c aus, der rechts und links die Herzanlagen trifft, die Serie 
nach vorn, so sieht man die Chordaplatte immer flacher werden. 
Eine Grenze zwischen ihr und dem Darmepithel ist bald nicht mehr 
vorhanden, und ihre Zellen, die ohne Unterbrechung in die Zellen 
des Darmepithels iibergehen, stellen die flachsten Zellen der dor- 
salen Darmwand dar. Noch weiter vorn, von der Gegend der vor- 
deren Darmpforte an, die jetzt, wo sich das Kopfende der Embryonal- 
anlage schon nach abwarts gekriimmt hat, schon deutlich ausgebildet 
ist, Andert sich sehr rasch wieder das Bild. Das Epithel wird in der 
Mitte der ventralen Darmwand wieder viel dicker, dicker sogar, als 
es in der Héhe des ersten Urwirbels war, und schlieBlich geht es in 
die interepitheliale Zellplatte tiber, aus der nach rechts und links 
auch jetzt noch, wie iibrigens auch spater, das Mesoderm machtig 
hervorsproBt. Hier bleibt also das Mesoderm weitaus am laingsten 
mit der dorsalen Darmwand in genetischem Zusammenhang. Leider 
laBt sich von allen diesen Dingen, von denen sehr wenig bekannt ist, 
ohne zahlreiche Abbildungen keine gute, klare Beschreibung geben; 
von einer gréBeren Zahl von Abbildungen wollte ich aber absehen, 
da der Gegenstand nicht unmittelbar zum Thema der Abhandlung 
gehért. — Uberblickt man nochmals das Verhalten der Chordaplatte 
in diesem Stadium, so kommt man, wie iibrigens schon friiher hin- 
sichtlich der Chordadarmplatte, zu folgendem SchluB: die Chorda 
hat ein doppeltes Wachstum: erstens wird sie fortwahrend von der 
Primitivstreifenregion aus neu gebildet, wobei natiirlich die neu- 
gebildeten Zellen nach vorn geschoben werden, zweitens aber 
wachst sie auch durch Vermehrung ihrer eigenen Zellen; darauf 
weisen die, wenn auch nicht iibermaBig zahlreichen, so doch 
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immerhin regelmaBig vorhandenen Mitosen innerhalb ihres Ver- 
laufes hin. 

Die folgenden drei Figuren (5a—5ec) sind nach Querschnitter 
durch einen Embryo von 8 Tagen 12 Stunden gezeichnet. Der Em- 
bryo war relativ weit entwickelt und besaB® bereits acht vorn und 
hinten scharf begrenzte Urwirbel. Die Chordaplatte zeigte iiberall 
das deutliche Bestreben, aus dem Verband der Darmwand heraus- 
zutreten. Es kann jetzt keinem Zweifel mehr unterliegen, 
daB sie sich schon aller Darmzellen entledigt hat. Dies 
geht schon aus der iiberaus scharfen und deutlichen Abgrenzung 
gegeniiber der itibrigen Darmwand hervor; aber auch die geringe 
Zahl ihrer Zellen muB in dem gleichen Sinne gedeutet werden. Von 
den drei Schnitten geht der erste (5a) durch das zwischen dem letzten 
Urwirbel und dem Primitivstreifen gelegene Gebiet hindurch. Er 
ist der 45. vor dem Primitivstreifen und ungefaéhr der 30. hinter 
dem letzten Urwirbel. Er entspricht also der Lage nach ziemlich 
genau dem der Fig. 4a des nachst jiingeren Embryo. Die Chorda- 
platte zeigt dementsprechend auch eine groBe Ahnlichkeit mit der 
dieses jiingeren Embryo. Wie diese geht auch sie seitlich in zwei 
scharfe Zipfel aus, und wie dort tritt auch hier das Darmepithel 
von unten her an die Chordaplatte haran. Die nachste Figur (5b) 
zeigt wieder einen Schnitt durch den ersten Urwirbel; der Lage 
nach entspricht also der Schnitt dem der Fig. 4b. Die Chordaplatte 
zeigt sich aber jetzt entschieden weiter differenziert. Sie ist schmal 
und relativ hoch und an ihrer unteren Flache ausgehohlt. Sie ist 
nur aus einer sehr geringen Zahl von Zellen (5—6) zusammengesetzt 
und zugleich sehr scharf gegen das Darmepithel abgegrenzt. Rechts 
und links sieht man in einiger Entfernung von thr die zumeist spindel- 
formig ausgezogenen Zellen der Anlagen der Sklerotome. Zu dieser 
Zeit, also im Stadium von acht Urwirbeln, hat die ventrolaterale, 
der Aorta aufliegende Wand des auf dem Querschnitte ungefahr drei- 
eckigen ersten Urwirbels, sowie dessen abgestumpfte ventromediale, 
gegen die Chordaplatte gerichtete Kante den epithelialen Charakter 
verloren, die Zellen sind in die Lange gewachsen und haben den Cha- 
rakter embryonaler Bindegewebszellen angenommen. Der zweite 
Urwirbel zeigt diese Auflésung seiner epithelialen Wand noch nicht, 
wohl aber besitzt seine ventromediale Kante ein sehr lockeres Ge- 
fiige. Beim dritten Urwirbel und den folgenden ist der epitheliale 
Charakter der Wand noch durchaus gewahrt. Was die Chorda- 
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platte betrifft, so wird dieselbe innerhalb der Urwirbelregion und dar- 
iiber hinaus nach hinten zu gegen den in Fig. 5a abgebildeten Schnitt 
allmahlich breiter und relativ niedriger, bleibt aber stets gegen das 
Darmepithel sehr scharf abgegrenzt. Der Ubergang von der schmalen 
Chordaplatte, wie sie die Fig. 5b zeigt, zu der breiten Chordaplatte 
der Fig. 5a erfolgt anfangs, am Vorderende der Urwirbelregion, 
ziemlich rasch, die weitere Veranderung geht dagegen nur sehr lang- 
sam vor sich. — Verfolgt man die Chordaplatte von der Gegend 
des ersten Urwirbels an nach vorn, so sieht man sie allmahlich die 
Form annehmen, die sie auf dem Schnitt der Fig. 5c zeigt, der, wie 
gesagt, dicht hinter der vorderen Darmpforte durch den Embryo 
gelegt ist. Geht man in der Serie noch weiter nach vorn, so wieder- 
holt sich zundchst durch langere Zeit noch das Bild der Fig. 5c; 
spiter aber kommt in der Mitte eine ziemlich dicke Platte, die von 
unten her tief eingefurcht ist. 

Zum Schlusse teile ich noch drei Bilder aus einer Querschnittserie 
durch einen Embryo von 9 Tagen, der zwélf vorn und hinten scharf 
begrenzte Urwirbel besaB, mit. Der Schnitt der Fig. 6a trifft den 
Embryo dicht hinter dem letzten Urwirbel, und zwar noch in einer 
Gegend, welche im Begriffe steht, einen neuen, also 13. Urwirbel 
abzugliedern. Von dem Schnitte bis zur Primitivstreifenregion zahle 
ich an dieser Serie (alle erwahnten Serien sind gleich dick geschnitten) 
ungefahr 60 Schnitte; eine ganz genaue Zahl laBt sich nicht angeben. 
Der zweite Schnitt (Fig. 6b) trifft den ersten Urwirbel, entspricht also 
der Lage nach dem Schnitt der Fig. 5b. Der dritte, Fig. 6c, schneidet 
vor der Urwirbelregion durch und trifft die Mitte der noch sehr 
flachen Gehérgrube und das Herz. An allen diesen Schnitten ist 
die Chorda vollstaindig von der dorsalen Darmwand getrennt. An 
der Grenze zwischen der Urwirbelregion und dem Gebiet zwischen 
dieser und dem Primitivstreifen hat sie einen ungefahr kreisrunden 
Querschnitt; dabei stehen die Kerne sémtlich an der Peripherie; 
einer ist in Teilung begriffen. Mitosen trifft man iiberhaupt in der 
Chorda nicht selten, wenn auch durchaus nicht iibermaBig haufig. 
An dem in Frage stehenden Embryo habe ich in der Urwirbelregion 
ungefahr vierzehn gezdhit, die meisten davon in der hinteren Halfte. 
Hinter der Urwirbelregion bis zum Anfang des Primitivstreifens, 
in einer Strecke, die kiirzer ist als die Urwirbelregion, war die Zahl 
der Mitosen ungefabr ebenso groB. Die Zahl der Kerne des in Fig. 6a 
abgebildeten Schnittes betragt acht; ein neunter ist nur angeschnitten, 





Uber Edouard van Beneden usw. 437 
Nach hinten zu, gegen den Primitivstreifen, wird der Chordaquer- 
schnitt ein wenig, aber nicht sehr betréchtlich, gréBer und andert 
auch die Form insofern, als er mehr queroval wird. Wie friiher 
tritt er dann zunadchst mit dem Mesoderm und zuletzt, also am wei- 
testen hinten, mit dem Boden des Medullarrohres, das bereits im 
Verschlu8 begriffen ist und nur mehr einen sehr engen Schlitz zeigt, 
in Verbindung. Geht man in der Serie von dem in Fig. 6a abgebil- 
deten Schnitte nach vorn, so sieht man den Chordaquerschnitt all- 
mahlich kleiner werden und zugleich erscheint er mehr und mehr 
von den Seiten her komprimiert, so da®B er schlieBlich, wie auch auf 
dem in Fig. 6b abgebildeten Schnitte, eine senkrecht gestellte Platte 
darstellt. Diese besteht, wenn dies auch nicht auf jedem Schnitte 


deutlich ausgepragt ist, aus zwei, an ihren Randern miteinander ver- 


bundenen Lamellen und ist sehr zellenarm; gewohnlich zaihlt man 
nur 5—6 Zellen auf dem Querschnitt. Diese Form behalt der Chorda- 
querschnitt auch in der vor der Urwirbelregion folgenden Strecke 
bei, wie dies u. a. aus der Fig. 6c zu sehen ist, der aus einer Region 
genommen ist, der die noch sehr flache Gehérgrube und ventral 
das Herz trifft. Teilen wir den Kopf nach Hatschek in eine prootische 
und metaotische Strecke, so trifft der Schnitt genau die Grenze 
zwischen beiden. Gehen wir in der Serie noch weiter nach vorn, so 
finden wir, daB die Chorda im Wesentlichen denselben Charakter 
behalt, den die Fig. 6c zeigt. Manchmal ist sie etwas breiter, ein 
andermal wieder schmaler, wieder ein andermal hat sie auf dem Quer- 
schnitt die Form eines Trapezes, dann kann es auch vorkommen, 
daB sie sich inniger an das Entoderm anlegt, so da® sie mit ihm zu 
verschmelzen scheint, aber im GroBen und Ganzen lassen sich die 
Querschnittsbilder samtlich dahin deuten, daB die Chorda die Form 
einer vertikal gestellten, zweischichtigen Platte angenommen hat. 
Diese Form leitet sich sehr einfach aus der Kreisform ab. Man 
braucht sich nur die Chorda der Fig. 6a etwas zellenarmer und zu- 
gleich von den beiden Seiten her komprimiert zu denken, so erhalt 
man eine Chorda von dem Querschnitt der Fig.6b und 6c. — 
Damit schlieBe ich die Beschreibung meiner Beobachtungen. Ich 
kénnte sie mit Leichtigkeit noch sehr viel weiter fiihren; wie gesagt, 
war der letzte Embryo genau 9 Tage alt; ich habe nun im Laufe 
von mehr als 30 Jahren Kaninchenembryonen in geschlossener 
Reihenfolge bis zum Ende des 15. Tages geschnitten und kénnte 
iiber das Verhalten der Chorda dieser Embryonen eingehend berich- 
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ten. Aber fiir unsere Frage kommen die folgenden Stadien nicht mehr 
in Betracht. Bei dem Embryo von zwélf Urwirbeln ist die Chorda 
nahezu iiberall selbstandig geworden; nur am allervordersten Ende, 
dort wo sich spater die Chordakriicke (Rabl-Riickhard) bildet, be- 
steht. noch ein Zusammenhang mit dem Darmepithel. Hinten geht 
die Chorda, wie gesagt, in den Primitivstreifen iiber. Aber sonst ist 
die Chorda iiberall frei. — 

Uberblicken wir das Gesagte und suchen wir uns iiber die Ur- 
sachen der Vorginge, die wir kennen gelernt haben, klar zu werden! 
Es diirfte kaum eine zweite Klasse oder Ordnung der Metazoen 
geben, die den Entwicklungsbedingungen in so merkwiirdiger und 
zugleich in so vollkommener Weise angepaBt ist wie die placentalen 
Saugetiere. Diese Anpassung beginnt allem Anschein nach schon 
mit dem Durchschneiden der ersten Furche, indem durch diese die 
Substanzen der reifen, befruchteten Eizelle in zwei vollig differente 
Portionen geteilt werden: die eine von ihnen enthalt, wie ich schon 
friiher wahrscheinlich zu machen gesucht habe, blob Substanzen, 
die zum Aufbau auBerembryonaler, ektodermaler Organe, des Tropho- 
blasts und seiner Derivate, bestimmt sind; die andere ist die Mutter- 
zelle der sogenannten inneren Zellmasse oder des Furchungszellen- 
restes der Autoren (des Embryonalknotens). Von diesem trennt sich 
alsbald die untere Keimschicht (der Lecithophor oder das Paraderm) 
ab. Es ist durchaus wahrscheinlich, daB sich die Zellen, die diese 
Schicht liefern, schon sehr friih, vielleicht schon im Stadium, das 
van Beneden als Metagastrula bezeichnet hat, und an dessen Existenz 
wir nach den Untersuchungen Heapes am Maulwurf und Asshetons 
am Schaf nicht mehr zweifeln kénnen, von den iibrigen Zellen des 
Furchungszellenrestes sondern; vielleicht sind es dieselben Zellen, 
welche den sogenannten Blastoporus dieser Metagastrula verschlieBen. 
Die Zellen der unteren Keimschicht oder des Lecithophors haben 
sicher in erster Linie die Aufgabe, an dem Aufbau auBerembryonaler 
Organe teilzunehmen; sie bilden vor Allem das Epithel des rudimen- 
taren Dottersackes oder der Vesicula umbilicalis. Inwieweit sie an 
dem Aufbau embryonaler Organe beteiligt sind, vor Allem, ob und 
inwieweit sie die ventrale Darmwand bilden helfen, ist eine Frage, die 
schon friiher erértert wurde. 

Aber auch die iibrigen Zellen des Embryonalknotens erfahren 
wahrscheinlich schon friihzeitig eine weitgehende Differenzierung. 
Dafiir spricht vor allem die Analogie mit denjenigen Wirbellosen, bei 
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denen die Zellenzahl im Stadium der Blastula oder den unmittelbar 
vorhergehenden oder nachfolgenden Stadien eine sehr geringe ist. 
Denn zweifellos ist die Zahl der eigentlichen Embryonalzellen und 
also auch die Zahl der Zellen des Furchungszellenrestes nach Abzug 
jener der unteren Keimschicht bei den Saugetieren nur eine sehr 
geringe. Ich brauche nur an die Beobachtungen van Benedens am 
Kaninchen, van Benedens und Julins an der Fledermaus, Heapes 
am Maulwurf, Keibels am Reh und vor allem Asshetons und Weysses 
am Schwein zu erinnern. Assheton fand, daB beim Schwein schon 
im Vierzellenstadium die Zellen von verschiedener GréBe sind, und 
dab, was von besonderem Interesse ist, von diesen Zellen je zwei 
dieselbe GréBe besitzen. Es spricht dies fiir eine gleiche prospektive 
Bedeutung je zweier der vier Zellen und stimmt zugleich mit den 
friiher ausgesprochenen Vermutungen iiberein: vielleicht sind je 
zwei gleich groBe Zellen Trophoblastzellen, die beiden anderen aber 
Embryonalzellen oder Stammzellen (wenn ich diese Ausdriicke, die 
allerdings nicht ganz passen, gebrauchen darf). Sodann beschrieb 
Assheton ein Fiinfzellenstadium, in welchem eine Zelle von auffallen- 
der GréBe und eine zweite von auffallender Kleinheit sein soll; die 
iibrigen drei sollen ungefahr gleich gro® sein. Die Zahl der Zellen 
der inneren Zellmasse nach Abzug des Lecithophors soll sogar noch 
nach dem Auftreten der ersten Spur des Cystocoels — der Héhle 
der Blastocyste — zunachst noch eine sehr geringe sein; Assheton 
erwahnt ein Stadium mit nur sechs solcher Zellen! Freilich diirfen 
wir nicht annehmen, daB schon in so jungen Séugetierkeimen, deren 
innere Zellmasse nur aus sechs Zellen besteht, eine vollstandige Son- 


derung der Anlagen der Organbezirke, wie sie eine wohlentwickelte 


Area charakterisiert, eingetreten sei. Vielleicht wiirde selbst die 
doppelte Zahl von Zellen fiir eine solche Sonderung nicht ausreichen. 
Es wird wohl ein bestimmtes Minimum der Zellenzahl angenommen 
werden miissen, unter das ein Keim nicht herabgehen kann, wenn 
eine bestimmte Zahl von Anlagenbezirken in ihm vertreten sein soll. 
Dies lehrt uns schon die Entwicklung solcher Wirbellosen, deren 
Blastula nur aus einer sehr geringen Zahl von Zellen besteht, und 
bei denen zuweilen ein Anlagenbezirk nur durch eine einzige Zelle 
vertreten wird. Ich erinnere nur an die friiher besprochene Ent- 
wicklung der Nematoden (Ascaris), Daphniden (Moina), Gastro- 
poden (Planorbis, Physa), Lamellibranchier (Dreissensia) usw. usw. 
Angesichts solcher Erwagungen dringt sich uns von selbst die Frage 
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auf, weleches Entwicklungsstadium eines placentalen Saéugetieres mit 
der Blastula eines Amphioxus oder einer Cynthia, oder mit der Bla- 
stula eines wirbellosen Coelomaten verglichen werden darf. Die 
Beantwortung dieser Frage wird gerade durch den friiher erwahnten 
Umstand erschwert, daB ein groBer Teil der Zellen des Keimes mit 
mit Aufbau des Embryo und seiner Organe nichts zu tun hat, sondern 
lediglich dazu dient, auBerembryonale Organe zu bilden. Dahin ge- 
héren vor allem der Trophoblast und die untere Keimschicht oder 
der Lecithophor. Wahrend nun aber der Trophoblast die Bedeutung 
eines auBerembryonalen Ektoderms besitzt, und der Lecithophor, wenn 
auch vielleicht nicht ganz, so doch jedenfalls zum gré&ten Teil ein 
auBerembryonales Entoderm reprisentiert, bleibt das auBerembryonale 
Mesoderm mit der Zellplatte, die van Beneden als Blastophor und ich 
als Embryoblast bezeichnet haben, dauernd in Verbindung!). Es 
ist aber von Interesse, daB derjenige Teil der Mesodermanlage, der 
die auBerembryonalen Organe (Dottersack, Amnion, Chorion, Allan- 
tois und Placenta) bilden hilft, viel friiher selbstandig wird als der- 
jenige, der zum Aufbau der Organe des Embryo verwendet wird. 
So wird es verstaéndlich, daB zuerst von der Sichel und dem 
Sichelknoten, dann von der hinteren Halfte des Primitivstreifens 
und erst ganz zuletzt vom Hensenschen Knoten und der vorderen 
Halfte des Primitivstreifens Mesodermzellen in die Tiefe wuchern. 
Zuerst wird eben das auBerembryonale Mesoderm frei und das em- 
bryonale folgt erst diesem nach. Die Entwicklung der placentalen 
Saugetiere lehrt uns also, wie friih die Anlagen der auBerembryonalen 
Organe gebildet werden. Dadurch aber, daB das Anlagenmaterial 
des auBerembryonalen Mesoderms mit dem Embryoblast in Ver- 
bindung bleibt, wihrend das auBerembryonale Ektoderm als Tropho- 
blast und das auBerembryonale Entoderm als Lecithophor schon 
friihzeitig selbstandig werdey, erklart es sich, daB der Anlagenbezirk 
des Mesoderms bei allen Amnioten — vor allem aber wegen der 
Bildung der Placenta bei den Séugetieren — so groB ist, wahrend 
der Anlagenbezirk des embryonalen Entoderms, da sich das auBer- 
embryonale Entoderm schon frei gemacht hat, nur ein so kleines Feld 
der Area embryonalis in Anspruch nimmt. Ich habe nun versucht, 


1) Ich ziehe den Ausdruck Embryoblast, wenngleich er auch den Be- 
griff, den er ausdriicken soll, nicht ganz deckt, dem Ausdruck Blastophor 
vor; der erstere bedeutet Embryobildner oder Embryokeim, der letztere 


Keimtrager. 








Uber Edouard van Beneden usw. 441 


in die nebenstehenden Skizzen, welche Medianschnitte durch junge 
Keime eines placentalen Saéugetieres darstellen sollen, die Anlagen- 
bezirke einzutragen. Die erste Skizze (Fig. 11a) soll eine van Be- 
nedensche Metagastrula darstellen; sie stimmt nicht bloB mit den 


Fig. 11. 


Zeichnungen van Benedens, sondern auch mit denen Heapes und 
Asshetons iiberein. Mit Ect” ist die Zellschicht bezeichnet, die 
van Beneden urspriinglich fiir das Ektoderm seiner Meta- 
gastrula, also fiir das ganze Ektoderm des Keimes gehalten hat. 
DaB diese Schicht eine Bedeutung besitzt, die von der der iibrigen 
Zellen des Keimes verschieden ist, beweist schon der Umstand, daB, 
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wie aus den Zeichnungen van Benedens und Heapes mit Sicherheit 
hervorgeht, ihre Zellen sehr viel heller sind als diese. So auffallende 
morphologische Unterschiede weisen immer und ausnahmslos auch 
auf physiologische und genetische Unterschiede hin. Ich halte diese 
Schicht fiir die Anlage des Trophoblasts oder des auBerembryonalen 
Ektoderms. Das Material, aus dem sie entstanden ist, hat sich nach 
dem friiher Gesagten schon im Zweizellenstadium von den iibrigen 
organbildenden. Substanzen des Keimes getrennt. Die Anlage des 
Trophoblasts besitzt an einer Stelle eine Liicke, und diese Liicke 
wird von Zellen ausgefiillt, die nach den iibereinstimmenden Angaben 
van Benedens und Heapes viel dunkler sind als die iibrigen Zellen 
des Oberflachenepithels (Ent”). Dies weist wiederum auf eine ver- 
schiedene physiologische und genetische Bedeutung derselben hin. 
Aus verschiedenen Griinden halte ich es fiir nicht unwahrscheinlich, 
da8 wir in ihnen die Anlage des Lecithophors zu erblicken haben. 
Dafiir spricht fiirs erste der erwaihnte Umstand, daB sie dunkler sind 
als die Trophoblastzellen (es ware iibrigens von Wichtigkeit, bei 
kiinftigen Untersuchungen darauf zu achten, wie sie im frischen Zu- 
stand aussehen und ob und welche Unterschiede zwischen ihnen 
und dem vom Trophoblast umschlossenen Zellen bestehen). Firs 
zweite spricht ihre Lage dafiir. Man vgl. nur die Fig. 11a, mit 
den Fig.8 und 13 der Tafel Il, von denen die erste nach Conklin 
eine Blastula von Cynthia, die zweite eine solehe eines Axolotls 
nach Brachet in der gleichen Orientierung zeigen. Wer nun die Fig. 7 
und {1 der Tafel IV in der beriihmten Arbeit van Benedens iiber 
die Entwicklung des Kaninchens aus dem Jahre 1880, die zweifel- 
los sehr naturgetreu sind, aufmerksam betrachtet, wird zu dem 
Schlusse kommen, da® man der sogenannten Metagastrula eines 
Kaninchens unméglich eine andere Orientierung geben kann, als ich 
sie ihr gegeben habe, eine Orientierung, die auch derjenigen van Be- 
nedens in Fig. 1 und 3, Tafel IV der zitierten Arbeit, entspricht. 
Daraus folgt zugleich der SchluB, da® der sogenannte Blastoporus 
der Metagastrula der kiinftigen Riickenregion entspricht. Was nun 
die iibrigen Zellen des Keimes, die von den Zellen des Trophoblasts 
und des Lecithophors umschlossen sind, betrifft, so schlieBe ich aus 
den oben angefiihrten Griinden, da®B auch sie nicht mehr einerlei 
Bedeutung besitzen, sondern daB® sie sich bereits nach bestimmten 
Richtungen differenziert haben. Mit Ect’ habe ich die Zellen des 
embryonalen Ektoderms, die spater die Epidermis mit ihren Deri- 
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vaten und das Nervensystem liefern, bezeichnet, mit Ent’ + Ch 
eine Zellmasse, die die Stammzellen des embryonalen Entoderms 
und der Chorda hervorgehen |aBt, und mit M die Stammzellen des 
Mesoderms, wobei ich keinen Unterschied gemacht habe zwischen 
den Zellen des embryonalen und des auBerembryonalen Mesoderms. 
Alle diese Zellen zusammen bilden den Embryoblast. Wenn iiber- 
haupt die Zellen des Embryoblasts eine Differenzierung aufweisen, 
so miissen sie, wie auch wieder die zellenarmen Keime Wirbelloser 
und unter den Chordoniern die Keime der Ascidien lehren, auch 
eine bestimmte Lage und Orientierung besitzen. Sie kénnen unmég- 
lich bunt durcheinander gewiirfelt sein, kénnen auch nicht eine 
Lage haben, die derjenigen, die die Anlagen der Organbezirke spater 
aufweisen, geradezu entgegengesetzt ist. Das ektodermale Ende 
des Keimes wird also nach vorn, das mesodermale nach hinten ge- 
richtet sein. 

Die nachste Skizze (Fig. 11b) zeigt uns einen Medianschnitt 
durch einen viel alteren Keim; der sogenannte van Benedensche 
Blastoporus ist geschlossen, die Zellen, die ihn verstopften, und in 
denen ich die erste Anlage des Lecithophors vermute, sind in die 
Tiefe geriickt und haben, indem sie sich zugleich vermehrten, be- 
gonnen, sich von hinten her an die Unterflache des Embryoblasts 
vorzuschieben. Sie stellen mit diesem zusammen den Embryonal- 
knoten oder die innere Zellmasse, den Furchungszellenrest der Autoren, 
dar. Innerhalb dieses Furchungszellenrestes folgen von vorn nach 


hinten aufeinander: der Anlagenbezirk des Ektoderms (Ect’), der 


sich, wie gesagt, spater noch weiter differenziert, sodann der Anlagen- 
bezirk der Chorda (Ch), der nur einen sehr geringen Raum in An- 
spruch nimmt, ferner der Anlagenbezirk des embryonalen Ento- 
derms (Ent’), auf welchen der relativ miachtige Anlagenbezirk des 
Mesoderms (M) folgt; ganz zum SchluB folgt dann noch der Anlagen- 
bezirk des (der Hauptsache nach) auBerembryonalen Entoderms 
oder des Lecithophors, der eben erst im Begriffe steht, in die de- 
finitive Lage einzutreten. An einer Stelle der Blastocyste liegt die 
innere Zellmasse oder der Furchungszellenrest innig dem Tropho- 
blast an. Sonst ist iiberall zwischen beiden eine groBe Hoéhle auf- 
getreten, die gewoéhnlich falschlich als Blastocoel bezeichnet und 
mit der Furchungshéhle der Wirbellosen und der Anamnier verglichen 
wird, obwohl sie mit dieser nicht das Geringste zu tun hat. Ich habe 
fiir sie schon bei der friiheren Beschreibung den Ausdruck Cysto- 
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coel gebraucht und damit die Méglichkeit einer Verwechselung mit 
der Furchungshéhle oder dem Blastocoel vermieden. Wie diese Héhle 
entsteht, wissen wir nicht; die Ansichten dariiber sind geteilt. Es 
wurde friiher erwihnt, daB nach van Beneden innerhalb der Zellen 
der inneren Zellmasse mit Fliissigkeit gefiillte Vakuolen auftreten, 
die spater miteinander verschmelzen. Das Cystocoel wiirde also 
aus der Konfluenz intracellular aufgetretener Vakuolen entstehen. 
Ich halte diese Ansicht nicht fiir wahrscheinlich, glaube vielmehr, 
daB die Fliissigkeit als ein Transsudat aufzufassen sei, das von den 
Zellen der inneren Zellmasse und vielleicht auch von denen des 
Trophoblasts ausgeschieden wird. 

Noch weiter entwickelt ist der Keim, von dem ein Medianschnitt 
in Fig. 11¢ abgebildet ist. Der Embryoblast hat sich flachenhaft 
ausgebreitet und ist dabei tiberall mit dem Trophoblast in inniger 
Berithrung geblieben. Er wird also an der Oberflache von einer ein- 
fachen Lage flacher Zellen, der Rauberschen Deckschicht, iiberzogen. 
Die Anlagenbezirke sind dieselben wie friiher: embryonales Ektoderm 
(Eet’), Chorda (Ch), embryonales Entoderm (Ent’) und Mesoderm 
(M). Unter einem anderen Bild als friiher erscheint uns der Leci- 
thophor oder das auBerembryonale Entoderm (Ent”). Es iiber- 
zieht jetzt nicht bloB die ganze, dem Cystocoel zugewendete Flache 
des Embryoblasts, sondern hat bereits begonnen, sich dariiber hin- 
aus an der Innenflache des Trophoblasts auszubreiten. Ich bemerke 
iibrigens, daB im Verhaltnis zur geringen GréBe der Blase der Leci- 
thophor zu weit ausgebreitet ist, und da®B der Embryoblast relativ 
zu dick sein diirfte. Aber auf solche Details kommt es bei einer 
derartigen Darstellung nicht an. 

Ich habe in die Zellen der drei Skizzen auch die Centrosomen ein- 
getragen, um dadurch die Stellung der Hauptachse der Zellen zu 
markieren. Bekanntlich hat M. Heidenhain gefunden, das das Cen- 
trosoma oder, an Stelle eines solchen, das Diplosoma (Zimmer- 
mann) in Epithelzellen in der Nahe der freien Seite liegt; die 
entgegengesetzte Seite ist also die basale. Nach meinen friiheren 
Auseinandersetzungen haben wir nun die Hauptachse einer Epithel- 
zelle (und auch eines jeden Abkémmlings einer solchen) von der Mitte 
der freien zur Mitte der basalen Seite zu ziehen. Die Hauptachse 
verbindet also die Mittelpunkte zweier Regionen der Zelle mitein- 
ander. Nun betrachten wir zunachst die Zellen der Fig. 11a. 
Die Zellen des Trophoblasts kehren ihre freie Seite durehwegs nach 
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auBen, wie es ja bei Epithelzellen dieser Art nicht anders zu erwarten 
ist. Die den van Benedenschen Blastoporus verstopfenden Mutter- 
zellen des Lecithophors (Ent”) sind wohl zweifellos gleichfalls echte 
Epithelzellen und kehren als solche auch ihre freie Seite nach auBen. 
An ihrem freien Ende, also nach auBen vom Zellkern, liegt demnach 
in ihnen das Centrosoma. Was nun die vom Trophoblast und den 
Mutterzellen des Lecithophors umschlossene Zellmasse, mit anderen 
Worten den kiinftigen Embryoblast, betrifft, so diirften ihre Zellen 
wahrscheinlich durchwegs ihre freie Seite nach einer und derselben 
Richtung kehren. Jedenfalls kehren sie sie spater, wenn ihr epi- 
thelialer Charakter rein und unzweifelhaft zum Ausdruck kommt, 
also in der Area embryonalis, durchwegs nach auBen. Ihre basale 
Seite ist also dann dem Lecithophor zugewendet (Fig. 11¢). Schwierig- 
keiten bieten bloB die Zellen des Lecithophors. Was ist jetzt an 
diesen freie, was basale Seite? Ich habe versucht, an den drei Skizzen 
die Lageveranderungen der Zellen des Lecithophors zur Anschauung 
zu bringen. In der Metagastrula steht die Achse der Zellen senk- 
recht auf der duBeren Oberfliche. Spater, nach dem VerschluB des 
Blastoporus van Benedens, drehen sich die Zellen, um die untere 
Flache des Embryoblasts zu erreichen, und die Zellachsen stellen sich 
infolgedessen schief (Fig. 11b). Noch spater, nachdem sie einen Uber- 
zug iiber die untere Flache des Embryoblasts gebildet haben, stellt 
sich die Achse senkrecht gegen diesen und iiber den Embryoblast 
hinaus senkrecht gegen die untere Flache des Trophoblasts. Die 
Zellen des Lecithophors kehren also jetzt simtlich ihre freie Seite 
dem Cystocoel zu. Eine andere Stellung ist auch in Anbetracht der 
spaiteren, mit der Einverleibung des Kopffortsatzes verbundenen 
Vorginge ganz undenkbar. Es kénnen unméglich die Zellen der 
Chordadarmplatte ihre freie Seite dem Cystocoel zukehren, die Zellen 
des Lecithophors aber, mit denen jene in unmittelbare Verbindung 
treten, ihre basale. Nur, wer promorphologische Betrachtungen aus- 
schlieBlich nur fiir Individuen zweiter und dritter, nicht auch fiir 
solche erster Ordnung gelten laBt, kann solchen Erérterungen den 
Wert absprechen. 

Die vorigen Betrachtungen fiihren uns zu dem Versuche, in eine 
Oberflachenansicht einer Area eines placentalen Saéugetieres die An- 
lagenbezirke einzutragen. Dies ist in der Textfig. 12 geschehen. 
Die Area entspricht ungefahr dem Stadium, das auf Tafel II], Fig. 10 
oder 11 abgebildet ist. Sie besteht auBer dem, hie und da noch von 
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Deckzellen iiberlagerten Embryoblast noch aus dem innerhalb des 
Bereiches der Area gelegenon Lecithophor. Die eingetragenen Anlage- 
bezirke betreffen blo®B den Embryoblast. Die Anteilnahme des Leci- 
thophors an dem Aufbau des embryonalen Darmes bleibt hier auBer 
Betracht. Ebenso lasse ich die Frage bei Seite, was mit den Rauber- 
schen Deckzellen geschieht. Ich habe friiher erwahnt, daB van Be- 
neden, nachdem er die Ansicht, daB die Deckschicht das eigentliche 
embryonale Ektoderm sei, aufgegeben hatte, eine Zeitlang glaubte, 
da8 sich ihre Zellen zwischen die tibrigen Zellen des Embryoblasts 
(seines Blastophors) einordnen, da8 er aber in seinen letzten Ar- 
beiten diese Ansicht nicht mehr erwahnte, sondern sich derjenigen 
Kéllikers anschloB, nach welcher die Zellen véllig verschwinden. 
Assheton glaubte gefunden zu haben, 
daB sich beim Kaninchen die Reste der 
Rauberschen Schicht zwischen die Zel- 
len des Ektoderms einordnen, daB da- 
gegen beim Schwein die meisten, wenn 
nicht alle Deckzellen zugrunde gehen. 
Ahnliches wurde von Duval fiir Vesper- 
tilio und von Hubrecht fiir Tupaja an- 
gegeben; dagegen sollen beim Maul- 





Fig. 12. Anlagenbezirke eines WUrf nach Heape und bei Sorex nach 
plazentalen Saugetieres. Hubrecht die Rauberschen Zellen ,,mit 
dem formativen Schildepiblast’ ver- 

schmelzen. DaB®B die Rauberschen Zellen nicht das eine Mal dieses, 
das andere Mal jenes Schicksal haben kénnen, halte ich fiir selbst- 
verstindlich; auch erscheint es mir im héchsten Grade unwahr- 


scheinlich, daB sie irgend einen — und ware es auch nur den ge- 
ringsten — Anteil am Aufbau des Embryo nehmen. 


Meine Mitteilungen iiber die Anlagenbezirke einer Area eines 
placentalen Sadugetieres beziehen sich also lediglich auf den Embryo- 
blast. Ich habe mit Ect den Anlagenbezirk der Epidermis und ihrer 
Derivate und mit N den Anlagenbezirk des Nervensystems bezeichnet. 
Die Pfeile bedeuten die Wachstumsrichtung der betreffenden Be- 
zirke. Mit C ist der Anlagenbezirk der Chorda, mit En der kleine 
Anlagenbezirk des dorsalen, embryonalen Entoderms (und vielleicht 
auch ein Teil des ventralen) und mit M der Anlagenbezirk des 
Mesoderms bezeichnet. Die -Wachstumsrichtung von C und En 
kehrt sich nach vorn; mit anderen Worten: diese beiden Anlagen- 
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bezirke bilden den nach vorn wachsenden Kopffortsatz, der aus einer 
dorsalen und ventralen Platte besteht; jene haben wir als Chorda- 
platte, diese als Darmplatte bezeichnet. Mit beiden zusammen wachst 
auch das sie flankierende Mesoderm nach vorn, das in Form zweier 
Fliigel die Anlage des gastralen Mesoderms bildet. Wahrend das 
Wachstum dieses vorderen Mesodermabschnittes, der das gastrale Me- 
soderm liefert, im Wesentlichen zunaichst nach vorn gerichtet ist, ist 
das der gréBeren hinteren Halfte von der Seite nach der Medianebene 
zu gerichtet. In einzelnen Fallen kommt dies sogar, wie wir gesehen 
haben, im Oberflachenbild durch eine eigentiimliche Querstreifung 
des Primitivstreifengebietes zum Ausdruck (vgl. Tafel IV, Fig. 8), 
indem sich die Zellen des Mesodermbezirkes des Embryoblasts in 
quergestellte Reihen ordnen; sie werden allmahlich gegen die Median- 
linie vorgeschoben und treten hier in die Tiefe; ist das Wachstum 
ein besonders lebhaftes, so kommt es zur Bildung einer in der Median- 
linie verlaufenden Rinne, die von mehr oder weniger hohen Randern, 


den Primitivfalten, begrenzt sein kann. Die Rinne selbst ist die 
Primitivrinne. Das von * bis ** (Fig. 12) reichende Gebiet der Area 
ist das Urmundgebiet (P). Innerhalb desselben haben die Anlagen- 
bezirke genau dieselbe gegenseitige Lage wie bei den Sauropsiden, 
Anamniern, dem Amphioxus und den Ascidien (Cynthia). 


In dem der Skizze zugrunde liegenden Stadium ist noch keine 
Sichel vorhanden und ebensowenig eine Sichelrinne. Eine Sichel 
tritt erst auf, wenn die Area noch etwas mehr in die Lange gewachsen 
ist und ihr Mesodermbezirk am hinteren Rand zu wuchern begonnen 
hat. Ist diese Wucherung besonders lebhaft, so wird der betreffende 
Teil des Mesodermbezirkes in Form einer der Sichel entsprechenden 
Rinne, eben der Sichelrinne, in die Tiefe gezogen. Ist die Wucherung 
dagegen weniger lebhaft oder, wie wir uns auch ausdriicken kénnen, 
verlauft das Wachstum der Area und damit zugieich wohl das der 
ganzen Blastocyste etwas weniger rasch, so kommt es zwar zur Bil- 
dung einer Sichel, aber nicht zu der einer Sichelrinne. Von der 
Sichel und Sichelrinne wird, wie schon friiher erwahnt, aus- 
schlieBlich auBerembryonales Mesoderm gebildet; dieses 
entsteht also friiher als das embryonale. Mit dem Langen- 
wachstum der Area und der damit einhergehenden Entstehung der 
Pars triangularis wird nicht bloB in der Mitte der Sichel ein Sichel- 
oder Endknoten gebildet, sondern es wachst zugleich von diesem 
die hintere Halfte des Primitivstreifens nach vorn. Die Bildung 
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des Primitivstreifens ist gleichfalls der Ausdruck einer Wucherung 
des Mesodermbezirkes. Interessant ist dabei, daB, geradeso, wie zuerst 
eine Sichel und dann erst eventuell auf ihr eine Sichelrinne entsteht, 
sich zuerst ein Primitivstreifen und dann erst auf ihm eine Primitiv- 
rinne mit den begrenzenden Primitivfalten bildet. Wir haben ge- 
sehen, daB bis zum Stadium der Fig. 26, Tafel 111, also bis lange 
nach der Bildung der vorderen HAalfte des Primitivstreifens und 
des Hensenschen Knotens, noch keine Spur einer Primitivrinne und 
einer Hensenschen Grube vorhanden ist. Eine Primitivrinne ent- 
steht erst, wenn die Pars triangularis der Area und damit der Pri- 
mitivstreifen eine gewisse Lange erreicht haben. Geradeso aber, 
wie die Bildung der Sichelrinne ausbleiben kann, kann 
dies auch mit der Primitivrinne geschehen. Sie kann unter 
A~ a Umstanden nur iiber die Halfte des Primitivstreifens 
reichen; ist sie, wie gewohnlich, kiirzer als der Primitiv- 

streifen, so fehlt ihr Hinterende, wahrend sie vorn eine 
§ betrachtliche Tiefe erreichen kann. Selten dagegen 
kommt es vor, daB, wie bei der Area der Fig. 28, 
Tafel Ill, die Primitivrinne in zwei voéllig voneinander 
getrennte Halften geteilt ist. Wie die Sichelrinne, ist 





t— © also auch die viel wichtigere und konstantere Primitiv- 
Fig. 13. rinne die Folge bestimmter Wachstumsverschiebungen 

innerhalb des Mesodermbezirkes. Die Zellen schieben 

sich von der lateralen Seite her gegen die Medianlinie vor und wenden 
sich von da in die Tiefe. Rechts und links von der Mittellinie ent- 
stehen die Primitivfalten als Stauungsfalten, und zwischen ihnen 
senkt sich der Mesodermbezirk ein. Die Primitivfalten sind dort 
am héchsten, wo das Wachstum des Mesodermbezirkes und die Ver- 
schiebung seiner Zellen von der lateralen Seite her am lebhaftesten, 
also die Stauung am gr6éBten ist. Wenn dann endlich das kleine Feld 
am Vorderende des Urmundgebietes, das den Anlagenbezirk der 
Chorda und des embryonalen Entoderms umfaBt, zu wuchern be- 
ginnt, so entsteht zundchst gleichfalls wieder als Zeichen dieser 
Wucherung und der damit einhergehenden Stauung eine knopffér- 
mige Verdickung: der Hensensche Knoten. Nimmt das Wachstum 
noch mehr zu, so entsteht auf dem Knoten eine Grube, die Hen- 
sensche Grube, und von hier wenden sich die eingesenkten Zell- 


massen als Kopffortsatz nach vorn. So haben wir also, wie die 


obenstehende Figur (Textfig. 13) zeigt, im Urmundgebiet drei 
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Einsenkungen zu unterscheiden: die Sichelrinne (c), die Primitiv- 
rinne (b) und die Hensensche Grube (a). Uber das Verhaltnis der 
Sichelrinne zur Primitivrinne besitze ich keine ausgedehnteren Er- 
fahrungen; es erscheint mir aber keineswegs unwahrscheinlich, da® 
beide miteinander in Verbindung stehen oder wenigstens in Ver- 
bindung stehen kénnen. Was das Verhaltnis der Primitivrinne zur 
Hensenschen Grube betrifft, so habe ich schon im _ beschreibenden 
Teil erwahnt, daB beide voneinander gewohnlich oder doch sehr hau- 
fig durch eine schmalere oder breitere Briicke getrennt sind. Sie 
sind also bis zu einem gewissen Grade unabhangig voneinander. 

Wie wir gesehen haben, entsteht der Hensensche Knoten etwas 
hinter der Mitte der Pars circularis der Area; spater wachst der 
Primitivstreifen in die Lange, und in demselben MaBe vergréBert 
sich auch die Pars triangularis. Hat der Primitivstreifen die gréBte 
Lange erreicht, so nimmt das Urmundgebiet ungefahr zwei Drittel 
der Lange der Area ein. Wenn aber auch das Urmundgebiet rasch 
an Lange zunimmt, so nimmt es doch, wenigstens relativ, an Breite 
ab. Wiirde man beispielsweise in die Area der Fig. 1, Tafel IV, die 
Anlagenbezirke einzeichnen, so miiBte das Urmundgebiet schmaler 
sein, als es in der Textfig. 12 gezeichnet ist. Denn dann ist nicht 
nur schon langst ein Kopffortsatz gebildet, sondern es ist auch schon 
viel Mesoderm von der Seite nach der Mitte geriickt, um sich hier 
in die Tiefe zu senken. Freilich findet gleichzeitig auch eine Ver- 
mehrung der Zellen des Mesodermbezirkes statt. Spater verkiirzt 
sich, wie wir gesehen haben, die Primitivstreifenregion mehr und 
mehr und, wenn einmal zwei oder mehr Urwirbel gebildet sind, ist 
auch nichts mehr von einer Primitivrinne zu sehen. 

Wie gesagt, besteht der Kopffortsatz aus den Anlagen der Chorda 
und des dorsalen embryonalen Entoderms. Diese waren innerhalb 
des Urmundgebietes so gelegen, da® nach der Einstiilpung der beiden 
Anlagenbezirke die Chordaanlage dorsal von der Darmanlage zu 
liegen kommen muBte. Das im Urmundgebiet des Embryoblasts 
aufs Entodermfeld in der Mitte folgende Mesoderm wird wohl sicher 
bei der Bildung des Kopffortsatzes nicht mit eingestiilpt; sonst 
miiBte ein Medianschnitt durch die Area wesentlich anders aussehen, 
als dies tatsichlich der Fall ist. Dagegen wird das Mesoderm, das 
rechts und links neben dem Entodermfeld und den lateralen Enden 
der Chordaanlage gelegen ist, sicher mit eingestiilpt. Die Folge da- 
von ist, daB, wie gesagt, vom Kopffortsatz nach beiden Seiten die 
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Mesodermfliige!l ausgehen und ungefaéhr soweit nach vorn reichen, 
als jener selbst reicht. 

Der Bau des Kopffortsatzes ist bisher nur von van Beneden und 
mir genauer untersucht worden; freilich hatten wie durch unsere 
Untersuchungen, wie die vorliegende Abhandlung lehrt, den Gegen- 
stand durchaus nicht erschépft. Auch das weitere Schicksal des 
Kopffortsatzes haben wir nur insofern verfolgt, daB wir mit Sicher- 
heit sagen durften, er kénne unmédglich lediglich die Anlage der 
Chorda sein; wir schlossen aus unseren Beobachtungen, da8 in ihm 
die Anlage der Chorda und des embryonalen Entoderms enthalten 
sei, ein SchluB, der, wenn er auch nicht streng bewiesen werden konnte, 
doch, wie meine jetzigen Untersuchungen lehren, absolut richtig war. 
Keibel und Hubrecht haben dagegen weder den Bau, noch das Schick- 
sal des Kopffortsatzes auch nur mit einiger Sorgfalt und Vollstandig- 
keit untersucht. Sie haben nur Behauptung auf Behauptung getiirmt 
und auf diese Weise eine Theorie aufgebaut, die schon, wie ich friiher 
gezeigt habe, vor 25 Jahren den Beobachtungen, die van Beneden und 
ich mitgeteilt hatten, nicht Stand halten konnte. Freilich hat die 
Kritiklosigkeit der spateren Forscher gegen diese Theorie nicht aufzu- 
kommen vermocht. Van Beneden und ich haben dazu ganz oder fast 
ganz geschwiegen; um so lauter aber haben Keibel und vor Allem Hub- 
recht ihre Theorie immer wieder aufs neue in die Welt hinausposaunt. 

Ich will nun ihre Theorie aufGrund meiner neuen Beobachtungen 
einer kurzen abermaligen Kritik unterziehen. Es ist klar, daB die 
Zellmasse, die man in fritheren Entwicklungsstadien in der Mitte 
eines Querschnittes vor dem Hensenschen Knoten direkt unterhalb 
der Riickenrinne antrifft, in irgend einer genetischen Beziehung zu 
den Bildungen stehen muB, die man in etwas spateren Stadien eben 
daselbst vorfindet. So kann es wohl nicht zweifelhaft sein, daB die 
Zellmasse, die wir unterhalb der noch sehr flachen Riickenrinne der 
Fig. 3d—3f der Tafel VI in verschiedenen Querebenen des Embryo 
sehen, in genetischer Beziehung zu der Zellplatte steht, die uns in 
den Fig. 4a und 4b und 5 derselben Tafel entgegentritt. Es ist ganz 
ausgeschlossen, daB die Zellplatten der Fig. 4 und 5 etwas ganz und 
gar anderes sein sollen als die Zellmasse der Big. 3d—3f. Jene 
miissen aus diesen in irgend einer Weise hervorgegangen sein. Die 
Fig. 3d zeigt uns noch das Querschnittsbild eines sehr schénen, 
durchaus typischen Kopffortsatzes, geradeso wie die Fig. 3c, die den- 
selben Fortsatz, nur etwas weiter hinten, zeigt. Die Schnitte Se und 
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3f zeigen den Kopffortsatz etwas weiter vorn, und ein Medianschnitt 
laBt nicht den geringsten Zweifel dariiber zu, daB die Zellmassen 
oder Zellplatten, die die Fig. 3e oder 3f zeigen, die Fortsetzung 
der Zellmasse sind, die wir in den Fig. 3d und 3c im Querschnitts- 
bild vor uns sehen. Nun stellt die Fig. 4b, wie wir gesehen haben, 
einen Querschnitt durch einen Embryo dar, der noch vor der Ur- 
wirbelbildung steht; der Schnitt trifft aber den Embryo genau dort, 
wo bald darauf der erste Urwirbel erscheint. Er ist der 31. vor dem 
Hensenschen Knoten. DaB er wirklich die Querschnittsebene der 
Area trifft, in welcher spater der erste Urwirbel in die Erscheinung 
tritt, ist daraus zu entnehmen, daB dieser stets seitlich vom breitesten 
und hellsten Teil der Medullarrinne gelegen ist. Dies ist bei dem ab- 
gebildeten Schnitte der Fall, und wir diirfen daher mit aller Be- 
stimmtheit sagen, daB er diejenige Region des Embryo trifft, in der 
spater der erste Urwirbel auftritt. Ich habe nun den ersten Ur- 
wirbel als fixen Punkt angenommen und glaube diese An- 
nahme damit rechtfertigen zu kénnen, daB vor ihm kein vorn und 
hinten scharf begrenzter Urwirbel zur Entwicklung kommt. Das 
auf ihn nach vorn zu folgende unsegmentierte Mesoderm der Riicken- 


oder Stammzone grenzt sich zwar nach hinten ganz nach Art eines 


Urwirbels ab und nimmt auch an der dorsalen und medialen Seite 
Urwirbelcharakter an, aber nach vorn findet es nie eine Begrenzung, 
sondern geht ganz allmahlich ins unsegmentierte Mesoderm iiber. 
Der hinterste Abschnitt dieses unsegmentierten Mesoderms gehért 
noch der metaotischen Region des Kopfes (Hatschek) an und setzt 
sich dann in das unsegmentierte Mesoderm des Vorderkopfes oder 
der prootischen Region fort'). Dasselbe, was ich hier speziell mit 


1) Die Mesodermabschnitte der prootischen und des vorderen Endes 
der metaotischen Region, die oft als Urwirbel oder Ursegmente beschrie- 
ben und abgebildet worden sind, und die auch ich wiederholt gesehen 
und genau untersucht habe, halte ich, wie friiher, so auch heute, nach- 
dem meine Erfahrung sich bedeutend erweitert hat, nicht fir Urwirbel, 
sondern fiir Segmente oder Fragmente des Mesoderms, die mit Urwirbeln 
nichts zu tun haben. Sie sind Bildungen eigener Art und stehen mit der 
Differenzierung der Augen- und Kiemenbogenmuskulatur und vielleicht noch 
mit anderen Prozessen in genetischer Beziehung. Ich stehe in dieser Hinsicht 
noch auf demselben Standpunkt, den ich in meinem auf der Anatomen- 
versammlung in Wien im Jahre 1892 gehaltenen Referat ,,Uber die Meta- 
merie des Wirbeltierkopfes‘* und schon friiher in meiner ,,Theorie des 
Mesoderms“ eingenommen habe, auf einem Standpunkt, den namentlich 
Dohrn auf Heftigste bekampft hat. 


29* 
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Riicksicht auf die Saugetiere gesagt habe, gilt meiner Erfahrung 
nach fiir alle Wirbeltiere: iiberall ist der der Zeit nach zuerst auf- 
tretende Urwirbel auch der erste in der Reihe, wenigstens insofern, 
als er wie ein echter Urwirbel auch vorn eine scharfe Grenze hat. Auf 
diese Tatsache wurde ich zuerst bei meinen Untersuchungen iiber die 
Entwicklung der Selachier aufmerksam, und ich fand sie dann sowohl 
bei tiefer (Petromyzon) als bei héher stehenden Formen (Amphibien 
und Amnioten) durchwegs bestatigt. Der erste Urwirbel in der 
Reihe ist also auch der alteste, vorn und hinten scharf be- 
grenzte. Dieser Urwirbel kann also wohl als fixer Punkt 
fir unsere Betrachtungen gelten. Ich wiiBte auch in der Tat 
keinen anderen Teil oder kein anderes Merkmal eines Embryo zu 
nennen, das mit mehr Recht als fixer Punkt angesehen werden kénnte. 

Wir werden also in der Folge, wenn wir auch die iibrigen Koérper- 
regionen nicht auBer Acht lassen diirfen, in erster Linie die Gegend 
des ersten Urwirbels im Auge zu behalten haben. Die Frage lautet 
also: Wie sieht die aus dem Kopffortsatz hervorgehende Zellplatte 
in der Gegend des ersten Urwirbels vor der Urwirbelbildung und 
wie spiater, solange die Chorda nicht frei geworden ist und endlich, 
wie sieht die Chorda in dieser Gegend aus, unmittelbar nachdem sie 
sich aus der dorsalen Darmwand frei gemacht hat? Unmittelbar 
vor der Bildung des ersten Urwirbels sehen wir in der Gegend, in 
der dieser spater auftritt, unter der sehr breiten Riickenrinne eine 
breite Zellplatte (Tafel VI, Fig. 4b), in der ich auf dem abgebildeten 
Schnitt 28 Zellkerne zihle. Wie gesagt, ist der Schnitt der 31. vor 
dem Hensenschen Knoten. Bei dem Embryo, dem der Schnitt der 
Fig. 5 entnommen ist, der der 38. vor dem Hensenschen Knoten ist, 
ist die Platte gleichfalls von ganz ungeheuerer Breite, wenn auch 
ihre Zellenzahl zufallig auf dem abgebildeten Schnitte ein wenig 
geringer ist. An die beiden Seitenrander der Platte schlieBt sich, 
mehr oder weniger deutlich, die untere Keimschicht an; und nun 
ist es auffallend, daB die ersten Zellen derselben durch eine sehr 
deutliche Pyknose charakterisiert sind. Ich habe schon friher er- 
wahnt, daB ich diesen Zustand fiir ein Ubergangsstadium halte, das 
die Zellen passieren miissen, um zu echten Darmepithelien zu werden. 
Auf keinen Fall weist diese Pyknose auf eine Degeneration oder 
einen Zerfall der betreffenden Elemente hin. Bei dem nachst alteren 
Embryo, dem die Querschnittsbilder 1a bis 1f (Tafel VII) entnommen 
sind, war der erste Urwirbel schon vollkommen ausgebildet und 
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vorn und hinten scharf begrenzt. Von den abgebildeten Schnitten 
geht der der Fig. 1f, der der 48. vor dem Hensenschen Knoten ist, 
durch den ersten Urwirbel. Die Zellplatte unterhalb der Medullar- 
rinne zeichnet sich dadurch aus, daB sie nach beiden Seiten diinner 
und die Zellen niedriger werden, was nur in dem Sinne gedeutet 
werden kann, daB von hier aus die Zellen nach auBen riicken und 


dabei flach werden. Dieser Cbergang in die platten Zellen der unteren 


Schicht ist auch auf den vorhergehenden, niher dem Hensenschen 
Knoten gelegenen Schnitten der Fig. le und 1d sehr deutlich zu 
sehen. In der Héhe des ersten Urwirbels zahlt man auf dem ab- 
gebildeten Schnitte (Fig. 1f) in der medianen Zellplatte nur 19 Zell- 
kerne. Nun nimmt die Breite der Platte und damit zugleich ihre 
Zellenzahl ungemein rasch ab. Beide haben bei dem Embryo, durch 
welchen die Schnitte der Fig. 2a—2e gefiihrt sind, schon sehr ab- 
genommen. Von diesen Schnitten geht der dritte (2c) durch die Mitte 
des ersten Urwirbels; er ist der 66. vor dem Hensenschen Knoten. 
Die Zellplatte unterhalb der Medullarrinne ist diinn und la8t an dem 
abgebildeten Schnitte nur zehn Kerne erkennen. Weiter hinten ist 
sie viel breiter und zellenreicher; so erinnert sie an dem Schnitt der 
Fig. 2b, der der zehnte vor dem Hensenschen Knoten ist, sehr an 
das Bild, das der in Fig. 1f gezeichnete Schnitt zeigt. Dort ent- 
hielt die Platte 19 Kerne, hier 22; der erstere Schnitt war weit 
hinter dem ersten Urwirbel gelegen, der letztere traf ihn ungefahr 
in der Mitte. Bei dem noch weiter entwickelten Embryo, dem der 
Schnitt der Fig. 3 entnommen ist, und der drei vorn und hinten scharf 
begrenzte Urwirbel besaB, wobei hinter dem letzten noch ein vierter 
in Bildung begriffen war, enthielt die Zellplatte in der Querschnitts- 
ebene des ersten Urwirbels nur neun Kerne; wenigstens war es so 
an dem abgebildeten Schnitte, der das Vorderende des ersten Ur- 
wirbels traf, und der der 88. vor dem Hensenschen Knoten ist. Wie 
schon friiher erwahnt, gingen der 78.—80. Schnitt durch die Mitte 
des ersten Urwirbels. Der nachste Embryo, durch den die Schnitte 
der Fig. 4a bis 4c gelegt sind, hatte sechs bis sieben Urwirbel. Der 
Schnitt der Fig. 4b geht durch den ersten Urwirbel; die Zahl der 
Kerne in der medianen Platte betragt auf dem Schnitte sieben. 
Der nachste Embryo, durch den die Schnitte der Fig. 5a bis 5c gefiihrt 
sind, hatte acht Urwirbel. Der Schnitt der Fig. 5b, der den ersten 
Urwirbel trifft, la8t in der medianen Zellplatte, die sich jetzt schon 
sehr scharf gegen die Umgebung abhebt, etwa fiinf oder sechs Zell- 
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kerne erkennen. Der letzte Embryo endlich, bei welchem die Chorda 
schon fast ganz frei geworden ist, und der zwélf Urwirbel besaB, 
lie8 in der Héhe des ersten Urwirbels, also auf Schnitten ahnlich 
dem in Fig. 6b abgebildeten, gleichfalls nur fiinf bis sechs Zellkerne 
auf dem Querschnitt durch die abgeléste Chorda erkennen. Fiinf 
von den sechs auf der Figur zu sehenden Kernen sind voll getroffen, 
einer ist nur angeschnitten und daher nicht so scharf zu sehen wie 
diese. Und nun vergleichen wir die Fig. 5b und 6b, Tafel VII, von 
welchen die erstere die Chordaplatte im Stadium von acht Urwirbeln, 
die letztere die vollkommen abgeléste Chorda im Stadium von zwolf 
Urwirbeln zeigt, mit den Fig. 4b und 5 der Tafel VI, von denen die 
erstere einen Querschnitt durch einen Embryo unmittelbar vor der 
Urwirbelbildung zeigt, wihrend uns die letztere den gerade in Bil- 
dung begriffenen Urwirbel eines nur um weniges alteren Embryo 
vor Augen fiihrt! Die Schnitte treffen, wie nochmals betont werden 
soll, korrespondierende Stellen des Embryo. Wer wird zu behaupten 
wagen, daB die Zellplatte der Fig.4b oder der Fig. 5, Tafel VI, 
lediglich die Chordaplatte, wie sie uns in Fig. 5b der Tafel VII ent- 
gegentritt, oder die Chorda, wie sie die Fig. 6b zeigt, hervorgehen 
laBt? Wenn aber, woran nicht im geringsten zu zweifeln ist, die 
machtige Zellplatte der Fig. 4b und 5 der Tafel VI mehr enthalt 
als lediglich die Anlage der Chorda, so kann sie auBer der Chorda 
nur noch Darmepithel liefern. Etwas Drittes gibt es nicht. Denn 
ein Ubergang von Zellen aus dieser machtigen, von mir als Chorda- 
darmplatte bezeichneten Zellplatte in das Mesoderm ist ganz und 
gar ausgeschlossen. Das Mesoderm ist in diesem und den folgenden 
Stadien in der in Frage kommenden Region von der Zellplatte 
ebenso scharf getrennt wie das Ektoderm. — So 1aBt sich also 
sozusagen der numerische Beweis fiir die Richtigkeit der 
von mit vertretenen Auffassung und zugleich fiir die Un- 
richtigkeit der Theorie Keibels und Hubrechts fihren. 
In der Tat ist noch kaum jemals eine entwicklungsgeschichtliche 
Theorie von ahnlicher Tragweite so leichtfertig und mit so geringer 
Sachkenntnis aufgestellt worden wie diese. Ob wir nun hoffen diirfen, 
sie endgiiltig beseitigt zu haben? Wenn ich nicht wahrend meiner 
40 jahrigen Tatigkeit auf entwicklungsgeschichtlichem Gebiete soviel 
Enttauschungen erlebt hatte, wiirde ich diese Hoffnung hegen; aber 
die Wissenschaft geht einen langsamen Schritt, und es stellen sich 
ihr immer wieder neue Hindernisse in den Weg. — 
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Ich vermeide es absichtlich, auf die Erscheinungen der Entypie und 
Inversion naher einzugehen, weil ich diese Vorgange nicht selbst beobachtet 
habe und mich daher ausschlieBlich auf die in der Literatur vorliegenden, nicht 
immer einwandfreien Berichte stiitzen miBte. Die folgenden Bemerkungen 
sollen daher auch nur mit wenigen Strichen meine Gedanken iiber diese 
Erscheinungen zum Ausdruck bringen und Andere veranlassen, diese 
Gedanken, die sich mir im Laufe vieler Jahre ganz allmahlich aufgedrangt 
haben, einer Prifung zu unterziehen. Da® Entypie und Inversion nur 
graduell, nicht essentiell voneinander verschiedene Vorgange sind, ist 
schon von mehreren Seiten betont worden. Auch dariiber, daB zwischen 
einer Entwicklung, wie sie das Kaninchen oder der Hund einerseits und 
das Schaf, Schwein oder Reh andererseits zeigen, kein prinzipieller Unter- 
schied besteht, wird man kaum im Zweifel sein kénnen. Auch wird wohl 
kaum bestritten werden kénnen, daB die Vorgange, die bei den letzt- 
genannten Tieren ablaufen, nicht wesentlich von denjenigen verschieden 
sind, die wir vom Igel oder der Fledermaus kennen. Schreitet die ,,Entypie 
des Keimfeldes** noch weiter fort, so kann sie unter eincm Bilde verlaufen, 
wie es uns die sogenannte Umkehr oder Inversion der Keimblatter der 
Maus oder Ratte oder des Meerschweinchens vor Augen fihrt. Bei den 
Primaten mit Inbegriff des Menschen verlauft der ProzeB augenscheinlich 
in einer Weise, welche die Mitte halt zwischen einer Entypie und Inversion. 
Denken wir uns nun im Stadium, welches uns die Textfig. 11 b vor Augen 
fihrt, zwischen dem Embryonalknoten oder der inneren Zellmasse und 
dem diesen bedeckenden Trophoblast eine Héhle auftreten, aber so, dab 
die Rander des Embryonalknotens noch mit dem Trophoblast in Ver- 
bindung bleiben, so wiirde mit dem allmahlichen Wachstum der Héhle 
der Embryonalknoten allmahlich die Form einer mit der Konkavitat 
nach auBen gewendeten Platte annehmen miissen. Noch deutlicher wirde 
uns dies am Bild der Textfig.11¢ klar werden, wo der Lecithophor schon 
die untere Flache des Embryoblasts (Blastophor) und einen Teil der 
Innenflache des Trophoblasts iiberzieht. Die Héhle zwischen dem Embryo- 
blast und dem Trophoblast wiirde der Lage nach der Amnionhdhle 
entsprechen und also, wenn diese Namen tiberhaupt zu billigen waren, 
Anspruch auf die Bezeichnung ,,Markamnionhoéhle* oder ,,primare Amnion- 
hohle* machen dirfen. Zur richtigen Beurteilung einer Hohle 
ist es aber notwendig, sich tiber die Bedeutung ihrer Wande 
klar zu sein. Denn, wie Wenckebach sehr richtig sagt: ,,Es 
ist ... nicht der Raum, sondern die Wand, die die Héhle cha- 
rakterisiert.“ Es kann keinem Zweifel unterliegen, da® bei einer 
wahren Amnionhohle alle Zellen, welche unmittelbar die Héhle begrenzen, 
ihre freie Seite dieser zukehren. Die basale Seite der Ektodermzellen eines 
wahren Amnions ist also nach auBen — nicht der Héhle zu — gewendet. 
Bei der Markamnion- oder primaren Amnionhéhle dagegen ist dies ganz 
anders. Die Zellen des vermeintlichen Amnion kehren ihre freie Seite 
samtlich dem Embryoblast zu. Ich habe, wie oben erwahnt, in die Zellen 
der drei Textfig. 11a—ec die Centrosomen eingetragen, von denen wir wissen, 
daB sie an der freien Seite der Zellen liegen. Damit ist zugleich auch die 
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basale Seite und die Hauptachse der Zellen gekennzeichnet. Die Zellen 
des Trophoblasts sehen nun mit ihrem freien Pol, was ja eigentlich ganz 
selbstverstandlich ist, nach auBen, und ebenso kehren auch die Zellen 
des Embryoblasts ihren freien Pol nach auBen. Wenn nun zwischen dem 
Trophoblast und dem Embryoblast ein Spaltraum auftritt, so kehren die 
Zellen des ersteren der Hohle ihren basalen, die des letzteren ihren freien Pol 
zu. Dies ist also ganz anders als bei den eine wirkliche Amnionhohle begren- 
zenden Zellen. Die sogenannte Markamnion- oder primare Am- 
nionhéhle kann also nur etwa mit einer Héhle innerhalb eines 
geschichteten Epithels, mit der einer Epithelblase, verglichen 
werden, nicht aber mit der Héhle eines wirklichen Amnion, 
wenn auch der Raum der gleiche ist. Nun machen es die Figuren 
van Benedens tiber die Entwicklung der Fledermaus sehr wahrscheinlich, 
daB die Zellschicht, welche die vermeintliche primare Amnionhéhle nach 
auBen zu abschlieBt, nur dem Plasmodiblast entspricht, daB also zu- 
nachst iber dem Embryoblast kein Cytoblast vorhanden ist. Es scheint, 
daB die Differenzierung des Trophoblasts in die beiden genannten Schichten 
erst am Rand des Embryoblasts beginnt, und daB sich, wie gesagt, tiber 
diesen nur der Plasmodiblast, der alsbald die ektodermalen Chorizonzotten 
treibt, erstreckt. Mit dem eigentlichen, wahren Amnion hat der Plasmodi- 
blast, dessen miteinander verschmelzende Zellen ihre freien Pole nach 
auBen kehren, nichts zu tun. An der Bildung des wahren Amnion 
beteiligt sich von Seiten des Trophoblasts oder des ausser- 
embryonalen Ektoderms bloB der Cytoblast. Dieser erhebt sich 
— und zwar, wie es scheint, erst, nachdem die erste Differenzierung des 
Embryoblasts begonnen hat — an den Randern des letzteren in Form 
einer Falte (der ektodermalen Amnionfalte), in die sich am Hinterende 
und an den Seiten des Embryoblasts das auBerembryonale Mesoderm 
hinein erstreckt. Nur in die vordere Falte des Cytoblasts, die sich Uber 
das Kopfende der Embryonalanlage schiebt, dringt zunachst noch kein 
Mesoderm ein, sondern hier schiebt sich innerhalb der Cytoblastfalte eine 
Falte der unteren Keimschicht (also des auBerembryonalen 
Entoderms) vor, so daB also, wovon schon bei der Besprechung der 
van Benedenschen Arbeiten die Rede war, die Kopfkappe des Amnion 
anfangs aus dem Ektoderm (Cytoblast) und der unteren Keimschicht 
(Lecithophor) besteht, wahrend das Mesoderm an ihrer Zusammen- 
setzung keinen Anteil nimmt (Proamnion van Benedens). Mit der Bil- 
dung dieser Amnionfalten, deren ektodermale Lamelle vom Cytoblast 
stammt, wird der Raum oberhalb des ,, Keimfeldes** oder der Embryonal- 
anlage (des Embryoblasts) zur wahren Amnionhdéhle; bis dahin 
hatte er die Bedeutung eines Intercellularraumes eines mehrschichtigen 
Epithels. 

DaB wirklich diese Auffassung den Tatsachen entspricht, geht in erster 
Linie aus der nachgelassenen Arbeit van Benedens tiber die Furchung 
und erste Entwicklung der Fledermaus (Arch. de Biol., Tome 26, 1911) 
hervor. Man vergleiche mit dem Gesagten nur die Fig. 66, 67 und 68 
der Tafel V der zitierten Arbeit. Namentlich die letzte Figur laBt nicht 
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den geringsten Zweifel zu, daB das ,,Markamnion* oder ,,primare Amnion* 
etwas ganz anderes ist als das wahre Amnion. Die Figur, die einen Sagittal- 
schnitt durch einen Embryo einer Fledermaus im Beginn der Bildung 
des Kopffortsatzes zeigt, l4Bt zunachst auben die machtige, aus dem 
Plasmodiblast entstandene Ektoplacenta erkennen, in welche schon zahl- 
reiche mitterliche GefaBe eingedrungen sind. Diese sehr dicke Zellmasse 
bildet fast iber der ganzen Embryonalanlage das Dach der falschlich so 
genannten ,,primaren Amnionhéhle*, nur vorn und hinten schieben sich 
an ihr die Falten des wahren Amnion vor, um schlieBlich das eigentliche 
Amnion zu bilden. An dieser Figur, sowie an der Fig. 67, sieht man mit 
voller Sicherheit, daB von den beiden Schichten das Trophoblasts (dem 
Plasmodiblast und dem Cytoblast) nur die auBere das Dach der Mark- 
amnionhohle bildet, die innere aber Anteil an der Bildung des wahren 
Amnion nimmt. 

Es ist ibrigens durchaus méglich, daB bei Formen, wie der Fledermaus 
(van Beneden), dem Igel (Hubrecht), dem Schaf (Assheton), dem Schwein 
(Weysse), dem Reh (Keibel) und anderen urspriinglich die Trennung 
des Trophoblasts vom Embryonalknoten nicht so scharf ist, wie dies 
meine Figuren zeigen, und da’ der Embryonalknoten zur Zeit des Auf- 
tretens der interepithelialen Hoéhle nach auBen von einer dickeren Lage 
von Zellen bedeckt ist. 

Von einer Entwicklung, wie sie die Fledermause zeigen, wird man, 
wohl unter der Annahme_ weiter fortgesetzter Entypie, auch bei 
der Beurteilung der Primaten, mit Inbegriff des Menschen, auszugehen 
haben. 

Ich kann nicht umhin, noch ein paar Worte iiber die verdienstvolle, 
aber in der Deutung der ersten Entwicklungsstadien des Menschen meiner 
Ansicht nach nicht glickliche Arbeit von Strahl und Beneke iiber einen 
jungen menschlichen Embryo (Wiesbaden 1910) hinzuzufiigen. Ich glaube 
dies um so mehr tun zu diirfen, als ich die Querschnittserie durch mehrere 
Wochen in Handen hatte und Schnitt fiir Schnitt genau studieren konnte. 
Es bestand urspriinglich die Absicht, von einem hiesigen Modelleur ein 
Plattenmodell herstellen zu lassen, weshalb Herr Kollege Beneke die 
Serie zu meinem eigenen und zum Studium des Modelleurs in meine 
Verwahrung gab. Spater haben sich die Unterhandlungen mit dem Mo- 
delleur zerschlagen. Ich selbst hielt die Herstellung eines Modells, wenn 
es alle Einzelheiten wiedergeben sollte, fiir auBerst schwierig. Trotzdem 
habe ich keinen Grund, die Richtigkeit des von den genannten Autoren 
auf Tafel XV, Fig. 61 und 62, gezeichneten Plattenmodells in Zweifel zu 
ziehen; freilich hat bei seiner Herstellung eine heiBe Spatel stark mit- 
geholfen. Indessen sind es nicht die Modelle, was ich an der Arbeit be- 
anstande, sondern die Deutung der Entstehung des Embryo, wie sie Strahl 
auf S. 18 in mehreren Figuren, die (leider!) schon in die Lehrbiicher tiber- 
zugehen beginnen, und in dem begleitenden Text zur Darstellung gebracht 
hat. Meiner Ansicht nach geht die Entwicklung des Menschen in den 
ersten Stadien ahnlich, wie dies ein Jahr spater in der ersten nachgelassenen 
Arbeit van Benedens (die oben erwahnte Arbeit iiber die erste Entwicklung 
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der Fledermaus) dargestellt ist, vor sich. Ein Hauptunterschied besteht 
darin, daB der Dottersack oder das Nabelblaschen relativ klein ist und 
sich nicht der Innenflache des Trophoblasts anschmiegt, also, wie man 
sich gewéhnlich ausdriickt, die ,,Fruchtblase* nicht ausfillt. Infolge- 
dessen besteht zwischen der Wand der Fruchtblase, die zunachst lediglich 
vom Trophoblast gebildet wird, und der Wand des Dottersackes, der zu 
derselben Zeit bloB aus dem Lecithophor besteht, ein sehr weiter Raum, 
der aber alsbald nach der Bildung des Mesoderms von dem sogenannten 
Magma reticulare (vgl. dariiber Grosser, |. s. c.), das dem Wesen nach 
embryonales Bindegewebe ist, durchzogen wird. Die Verhaltnisse sind 
dann so, wie sie Grosser vom Petersschen Embryo beschrieben hat. Alle 
bisher bekannten Falle von jungen menschlichen Embryonen, vor allem 
auch der Beneke-Strahlsche, beweisen mit absoluter Sicherheit, da® auch 
beim Menschen, geradeso wie bei allen Placentaliern, das auBerembryonale 
Mesoderm friiher entsteht, als das embryonale und namentlich sehr 
frihzeitig eine sehr weite Ausbreitung erlangt. Es breitet sich iiber die 
auBere Oberflache des yom Lecithophor gebildeten Dottersackes und an 
der Innenflache der ,,Fruchtblase* (des Trophoblasts) aus und nimmt 
auBerdem Teil an der Bildung des wahren Amnion, dem, wie bei der 
Fledermaus, wohl auch sicher beim Menschen ein falsches oder ,,primares 
Amnion* in dem friiher erérterten Sinne vorausgeht. Wenn man alle er- 
wahnten Momente beriicksichtigt, so bekommt man ein Schema der ersten 
Entwicklung des Menschen, das allerdings wesentlich anders aussieht als 
das Strahlsche, aber auch sehr viel einfacher und natiirlicher ist. 


Zum Schlusse will ich noch ein paar Worte iiber die Bedeutung 
der Gastrulation fiir die Aufstellung eines sogenannten natiirlichen 
Systems der Bilaterien oder Coelomaten sagen. Wohl jeder Zoologe 
hat schon die Schwierigkeiten empfunden, welche einer solchen Auf- 
stellung aus der Tatsache erwachsen, dab bei den einen Bilateriern 
der Rest des Urmundes zum After, bei den anderen zum bleibenden 
Mund wird; da8 im ersten Falle der Urmund und die ganze Urmund- 
region an der dorsalen, im zweiten an der ventralen Seite des Kérpers 
liegt; daB im ersten Fall der VerschluB in der Richtung von vorn 
nach hinten, im zweiten von hinten nach vorn erfolgt; daB im ersten 
an der Ventralseite des Vorderendes des Kérpers ein neuer Mund 
entsteht, im zweiten dagegen der Mund aus dem Rest des Urmundes 
entsteht und der After, wenn sich iiberhaupt ein solcher bildet, eine 
Neubildung ist. Derartige Erwagungen haben schon A. Goette und 


B. Hatschek veranla&t, die Bilaterien in zwei groBe Gruppen zu teilen. 
Spater hat sich Grobben eingehender mit der Frage beschaftigt und 
die Bilaterien oder Coelomaten in die beiden Gruppen der Proto- 
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stomia und Deuterostomia geteilt'). Die Namen bezeichnen die 
Beziehung des Urmundes zum bleibenden Mund. Die Protostomia, 
die ihrem Umfang nach den Zygoneura Hatscheks entsprechen, 
teilt Grobben wieder in die Scoleciden oder niederen Wiirmer, die 
Anneliden oder Gliederwiirmer, die Arthropoden oder GliederfiiBler, 
die Mollusken oder Weichtiere und die Molluscoideen oder Kranz- 
fiihler ein. Die Deuterostomia, bei denen der bleibende Mund eine 
Neubildung ist und der letzte Rest des Urmundes zum After wird, 
teilt er in die Ambulacralia, zu denen er die Echinodermen oder 
Stachelhdéuter und die Enteropneusten oder Schlundatmer rechnet, 
dann die Homalopterygier oder Chaetognathen (Borstenkiefer) und 
die Chordonier. Die Gruppen der Ambulacralia, Homalopterygier 
und Chordonier bezeichnet er als Unterkreise oder Subtypen, die 
Gruppen der Scoleciden, Anneliden, Arthropoden, Mollusken und 
Molluskoideen als Kladus. Der Auffassung Grobbens hat sich u. a. 
auch K. Heider angeschlossen. 

Was mich betrifft, so halte ich diese Einteilung fiir eine sehr 


gliickliche, wenn ich auch nicht umhin kann, einige der Gruppen 


gewissermaBen als Rumpelkammern zu betrachten, in denen eine 
gréBere oder kleinere Zahl von Formen eingeordnet sind, die sonst 
nicht gut unterzubringen waren; dahin gehéren vor Allem die Sco- 
leciden und die Molluskoideen, welch letztere Grobben beibehalten 
hat, wenn auch ihr Inhalt und ihre Einteilung eine andere geworden 
ist als friiher. 

Ich habe nun die Gastrulation und die Bildung von Mund und After 
sowohl bei Vertretern der Protostomia als der Deuterostomia selbst 
untersucht. Was die ersteren betrifft, so habe ich schon vor mehr 
als 35 Jahren bei Planorbis die Umbildung des langen, schlitzformigen 
Urmundes in den bleibenden Mund Schritt fiir Schritt verfolgt und 
gezeigt, wie sich der Urmund bis auf einen kleinen Rest von hinten 
nach vorn schlieBt. Ferner erwahne ich, daB damals von Biitschli 
und v. Erlanger mit Bestimmtheit behauptet wurde, daB bei einer 


') Karl Grobben, Die systematische Einteilung des Tierreiches. Ver- 
handlungen der k. k. zool.-botan. Gesellschaft in Wien, Jahrg. 1908. — 
K. Grobben und K. Heider, Das zoologische System. Ebenda. 61 Bd. 
1911. — B. Hatschek, Das neue zoologische System. Leipzig 1911. Auf 
die von Hatschek erhobenen Prioritatsanspriiche, die von Grobben und 
Heider in ebenso entschiedener als vornehmer Weise zuriickgewiesen 
wurden, gehe ich hier nicht ein. 
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anderen Schneckenart, bei Paludina vivipara, der Urmund direkt 
zum After werde und der bleibende Mund eine Neubildung sei. 
Diese Angabe habe ich auf Grund meiner an derselben Schnecke an- 
gestellten Untersuchungen sehr entschieden bestritten, freilich zu- 
naichst ohne Erfolg. Erst im Jahre 1896 wurden meine Angaben 
durch Ténniges in einer ausgezeichneten kleinen Arbeit vollinhalt- 
lich bestatigt; heute zweifelt wohl Niemand mehr an ihrer Richtig- 
keit. Ware die Angabe Biitschlis und v. Erlangers richtig gewesen, 
so wire man geradezu gezwungen gewesen, dieser Schnecke eine 
Sonderstellung im System der Bilaterien einzuriumen, was selbst- 
verstandlich mit den Prinzipien der Systematik in schroffstem Wider- 
spruch gestanden hatte. 

Was die Gastrulation und Urmundbildung der Deuterostomia 
betrifft, so habe ich sie zunachst bei den Selachiern (Pristiurus) 
untersucht, wo ich auch die Bildung des bleibenden Mundes und 
des Afters verfolgte. Endlich habe ich in der vorliegenden Abhand- 
lung meine Untersuchungen iiber die Entwicklung der Saugetiere 
(des Kaninchens) mitgeteilt und die ungeheuere Ausdehnung des 
Urmundgebietes bei denselben demonstriert. Ich habe ferner ge- 
zeigt — ibrigens war das auch schon im Jahre 1889 von mir ge- 
schehen —, daB die Aftermembran am Hinterende des Primitivstreifen- 
gebietes entsteht; daB der bleibende Mund der Saéugetiere eine ganz 
selbstandige Bildung ist, wuBte man schon langst. 

Nun ist es klar, da® jede phylogenetische, auf vergleichende 
Anatomie und Entwicklungsgeschichte gegriindete Annahme sich 
physiologisch rechtfertigen lassen muB; ist dies nicht der Fall, wider- 
spricht sie den Prinzipien der Physiologie, so ist sie zu verwerfen. 
Dies gilt z. B. von der sehr merkwiirdigen ,,Erklarung’, die Gegen- 
baur von der phylogenetischen Entstehung des Kiefergelenkes der 
Sadugetiere zu geben versuchte!) oder von der allerdings, wenn auch 
nicht in gutem Sinne originellen ,,[dee Fiirbringers, die die Kreu- 
zung der Wurzelfasern des N. trochlearis erkliren soll oder von der 
oft gehérten Ansicht, da® der Flexor digt. comm. brevis des FuBes 
ein in die FuBsohle hinab gewanderter Flexor sublimis sei und 
dergleichen mehr. Es muB sich also auch die Tatsache, daB bei den 


1) Vgl. dariiber und tiber Firbringer: C. Rabl, Gedanken und Studien 
iiber den Ursprung der Extremitaten (Zeitschr. f. wiss. Zool., 70. Bd., 1901) 
und C. Rabl, Bausteine zu einer Theorie der Extremitaten der Wirbel- 
tiere. Leipzig 1910. 
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Protostomia der Urmund eine ventrale Lage hat, sich von hinten 
nach vorn schlieBt und sein letzter Rest zum bleibenden Mund wird, 
ebenso wie andererseits die Tatsache, daB bei den Deuterostomia 
der Urmund dorsal liegt, sich von vorn nach hinten schlieBt, sein 
letzter Rest zum After wird und eine neue Mundéffnung entsteht, 
physiologisch verstandlich machen lassen. Ich greife nun wieder auf 
meine vor 35 Jahren erschienene Arbeit iiber die Entwicklung von 
Planorbis zuriick. Damals verteidigte ich auf Grund der Beobach- 
tungen iiber die Entwicklung des Mesoderms die Ansicht, daB die 
Metazoen nicht von einer typischen Gastraea, wie sie uns aus den 
Konstruktionen Haeckels bekannt war, sondern von einer Blastaea 
abzuleiten seien. Ich unterschied eine Blastaea radialis als Stamm- 
form der Coelenteraten, d.h. eine Blastaea mit heteropoler Haupt- 
achse und gleichwertigen, homopolen Nebenachsen, und eine Blastaea 
bilateralis als Stammform der Bilaterien mit heteropoler Hauptachse, 
heteropoler Dorsoventralachse und homopoler Transversalachse. Die 
Verschiedenheit dieser beiden Grundformen der Blastaea fiihrte ich 
auf die verschiedene Art ihrer Bewegung zuriick. Ich halte diese 
Ansicht auch heute noch fiir richtig; nur betone ich mit mehr Nach- 
druck, als dies friiher geschehen war, da8® es in beiden Fallen schon 
friihzeitig zu einer Einstiilpung des verdauenden Oberflichenfeldes 
des Koérpers gekommen sein muf. Diese Einstiilpung kann man 
ganz wohl, wenn sie auch bei beiden Formen sicher nicht unter dem 
gleichen Bilde verlief, als Gastrulation bezeichnen, da es in beiden 
Fallen zur Bildung einer Art Magen oder Darm kommen muBte. 
Bei der Blastaea radialis erfolgte die Einstiilpung in der Rich- 
tung der Hauptachse vom hinteren Pol aus, eine Ansicht, die in 
der Tat, soweit ich es beurteilen kann, auch in den neueren Unter- 
suchungen iiber die Gastrulation der Coelenteraten ihre Stiitze findet. 
Bei der Blastaea bilateralis dagegen erfolgte die Einstiilpung nicht 
genau vom hinteren Pol aus, sondern zugleich in dorsoventraler 
oder ventrodorsaler Richtung; also auch in der Richtung der Dorso- 
ventralachse des Tieres. Ob sich die Einstiilpung am Riicken oder 
am Bauch bildete, hing meiner Ansicht nach ganz und gar von der 
Lebensweise ab. Bei denjenigen Formen, die sich am Boden krie- 
chend bewegten, diirfte sie an der ventralen, bei den anderen, die 
frei im Wasser schwammen und sich in demselben aktiv bewegten, 
an der dorsalen Seite entstanden sein. Im ersten Falle entstand 
der Urdarm von der Bauchseite aus, im zweiten von der Riicken- 








462 Carl Rabl. 


seite. So entstanden zwei Formen oder Formengruppen, wie ich sie 
in den nebenstehenden Fig. 14 a und b darzustellen versucht habe. 
Formen von dem Bau der Fig. a, welche das Entodermzellenfeld 
nach unten kehrten, wiirden also dem Benthos im Sinne Haeckels!) 
angehért haben und solche vom Bau der Fig. b dem aktiv schwim- 
menden Plankton oder Nekton. Die anfangs flache Urdarmein- 
stiilpung wird in beiden Fallen allmahlich zu einer tiefen Grube und 
endlich zu einem Siackchen geworden sein, das sich bei a in der 
Richtung von hinten nach vorn bis auf einen kleinen Rest, eben dem 





bleibenden Mund, schloB8, wahrend bei der Form b der VerschluB 
in der Richtung von vorn nach hinten erfolgt sein und der letzte 
Rest der anfangs sehr weiten Offnung zum After geworden sein wird. 
In beiden Fallen wird sich am vorderen Pol des Korpers, der bei 
der Ortsbewegung mit den Gegenstainden zunachst in Beritihrung 
kam, die erste Anlage eines Zentralnervensystems entwickelt haben. 
Ich habe ferner in beide Figuren noch eine Urmesodermzelle einge- 
zeichnet. Sie entspricht in ihrer Lage genau den Verhaltnissen, die 
wir bei den Protostomiern und Deuterostomiern antreffen. Die 


1) E. Haeckel, Plankton-Studien. Vergleichende Untersuchungen itiber 
die Bedeutung und Zusammensetzung der pelagischen Fauna und Flora. 
Jena 1890. 
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Fig. ¢ soll uns die Stammform der Protostomier von der ventralen 
oder aber diejenige der Deuterostomier von der dorsalen Seite vor 
Augen fiihren. Endlich soll die Fig. 15 ein viel weiter fortgeschrit- 
tenes Stadium in der phylogenetischen Entwicklung der Deutero- 
stomier, als es die Fig. 14b darstellt, zeigen. Das Entodermzellenfeld, 
das sich in Fig. 14b eben einzusenken begonnen hat, ist zu einem 
tiefen Sack geworden, in den hinten als Rest des urspriinglich sehr 


weiten Urmundes der After fiihrt. Gleichzeitig hat sich vorn an 
der Ventralseite des Kérpers eine Grube gebildet, die mit ihrem 
Grund die Wand des langen Darmsackes beriihrt. Diese Grube 


mag zunidchst vielleicht die Bedeutung eines Saugnapfes gehabt 
haben, bis sie spater in den Darm durchbrach und zum bleibenden 


Mund wurde. — 

Mag man von solchen und dhnlichen Betrachtungen denken 
was man will: daB sie dem Fortschritt der Wissenschaft hinderlich 
sind, wird Niemand behaupten kénnen. 


Leipzig, am Sylvesterabend 1914. 
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Tafelerklarung. 


Tafel I. 


Eireifung und Befruchtung von Ascaris megalocephala (var. bivalens). 
Figurenerklarung im Text. 


Tafel II. 


Fig. 1 und 2 nach C. Rabl, Uber den ,,pedicle of invagination und das 
Ende der Furchung von Planorbis. Morph. Jahrb., Bd. VI, 1880. 
Tafel 29, Fig. 4 u. 5: Zwei Blastulae von der Bauchseite. 

Fig. 3 nach Antow Wierzeyski, Embryologie von Physa fontinalis L. 
Zeitschr. f. wiss. Zool., Bd. 80, 1905. Tafel 19, Fig. 33. 64-Zellen- 
Stadium von der Bauchseite. 

Fig. 4,5 u.6 nach Theodor Boveri, Die Entwicklung von Ascaris 
megalocephala mit besonderer Riicksicht auf die Kernverhaltnisse. 
Festschrift fir C. von Kupffer, Jena 1899. — Fig. 4: Junge Blastula 
im optischen Querschnitt. Fig. 5 u. 6: Etwas alterer Embryo, und zwar 
Fig. 5 von der Bauchseite, Fig. 6 im optischen Medianschnitt. Fig. 4 
nach Tafel 42, Fig. 22d, Fig. 5 nach Tafel 42, Fig. 23b und Fig. 6 
nach Tafel 43, Fig. 23d. 

Fig. 7, 8 u. 9 nach E. G. Conklin, The Organization and Cell-Lineage of 
the Ascidian Egg. Journ. Acad. Nat. Se. Philadelphia, Vol. 13, 1905. 
Fig. 7: Dorsalansicht eines Embryo von Cynthia bipartita im 110- 
Zellen-Stadium. Beginn der Gastrulation. Die Gastrula ist noch scheiben- 
formig (disk-shaped) S. 68; spater wird sie schiissel- und dann becher- 
férmig. Nach Tafel 9, Fig. 134. — Fig. 8: Sagittaler Medianschnitt 
durch eine Blastula im Stadium von 64 Zellen. Nach Textfig. 8. 35. 
— Fig. 9: Medianschnitt durch eine beginnende Gastrula im Stadium 
von 110 Zellen, also gleich alt mit Fig. 7. Nach Textfig. S. 35. 

Fig. 10 nach W. E. Castle, The Early Embryology of Ciona intestinalis 
Flemming. Bull. Mus. Comp. Zoology at Harvard College, Vol. 27, 
Nr. 7. 1896. Medianschnitt durch eine Gastrula von Ciona intestinalis. 
Tafel XI, Fig. 79. 

Fig. 11 u. 12 nach Paul Cerfontaine, Recherches sur le développement 
de l' Amphioxus. Arch. de Biol., Tome 22, 1905. — Fig. 11 nach Tafel 19, 
Fig. 14: Beginnende Gastrulation. — Fig. 12 nach Taf. 20, Fig. 1: 
Medianschnitt durch eine Gastrula. Furchungshéhle geschwunden. 

Fig. 13 nach A. Brachet, Recherches sur lontogénése des Amphibiens 
urodéles et anoures (Siredon pisciformis. — Rana temporaria). Arch. 
de Biol., Tome 19, 1902. Fig. 13 nach Fig. 3, Tafel I: Blastula eines 
Axolotl. 

Fig. 14 nach K. Mitsukuri, On the Process of Gastrulation in Chelonia 
(Contributions to the Embryology of Reptilia IV). Journ. of the 
College of Science. Imp. Univ. Japan, Vol. VI, Pt. 4, 1893. Fig. 14 
nach Tafel VIII, Fig. 15: Langsschnitt durch eine Gastrula von Che- 


lonia caouana. 
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Fig. 15 nach Ludwig Will, Beitrage zur Entwicklungsgeschichte der 
Reptilien. I. Die Anlage der Keimblatter beim Gecko (Platydactylus 
facetanus Schreib.). Nach Fig. 45, Tafel VI: Sagittalschnitt durch 
einen Embryo mit Sichel und Sichelrinne. Beginn der Einstilpung 
(Gastrulation). Die Zeichnung ist ein Spiegelbild des Originals. 

Fig. 16 nach Ludwig Will, l.c. Tafel IX, Fig. 55b. Etwas schiefer 
Sagittalschnitt. Auf einem Medianschnitt wiirde das Urdarmsackchen 
erheblich tiefer sein. 


Tafel III. 


Kaninchenkeimscheiben (Areae embryonales) bei 30facher VergréBerung 
nach Fixierung in Zenkerscher Flissigkeit. 


Fig. 1 Area von 6 Tagen 7 Stunden (Sammlung Nr. 4). Lange zur Breite 
= 0,73: 0,73 mm. Vorn deutlich dunkler als hinten. Ein Median- 
schnitt durch diese Area ist auf Tafel V, Fig. 1 gezeichnet. 

Fig. 2 Area aus demselben Uterus (Sammlung Nr. 3). Lange zur Breite 
= 0,70 : 0,63 mm. Area vorn etwas breiter als hinten. 

Fig. 3 Area von 6 Tagen 17 Stunden (Sammlung Nr. 1). Lange zur Breite 
= 0,80: 0,78 mm. Ein Querschnitt durch diese Area ist auf Tafel V, 
Fig. 2, gezeichnet. 

Fig. 4 Area aus demselben Uterus, wie die der Fig. 3 (Sammlung Nr. 2). 
Lange zur Breite = 0,87 : 0,77 mm. 

Fig. 5 Area aus demselben Uterus, wie die der Fig. 3 und 4 (Sammlung 
Nr. 3). Lange zur Breite = 0,80 : 0,77 mm. 

Fig. 6 Area von 6 Tagen 14 Stunden (Sammlung Nr. 3). Lange zur Breite 
= 0,90 : 0,90 mm. 

Fig. 7 Area von 6 Tagen 17 Stunden. Aus demselben Uterus wie die Areae 
der Fig. 3, 4 u. 5 (Sammlung Nr. 4). Lange zur Breite = 1,10: 0,87 mm. 

Fig. 8 Area von 6 Tagen 20 Stunden (Sammlung Nr. 3). Lange zur Breite 
= 1,07 : 0,92 mm. 

Fig. 9 Area von 6 Tagen 19 Stunden (Sammlung Nr. 3). Lange zur Breite 
= 1,00 : 0,93 mm. Ein Querschnitt durch die vordere Halfte dieser 
Area ist auf Tafel V, Fig. 3, gezeichnet. 

Fig. 10 Area von 6 Tagen 14 Stunden (Sammlung Nr. 2). Lange zur Breite 
= 1,00 : 1,00 mm. 

Fig. 11 Area aus demselben Uterus wie die der Fig. 10 (Sammlung Nr. 1). 
Lange zur Breite = 1,03 : 1,00 mm. 

Fig. 12 Area aus demselben Uterus wie die der Fig. 9 (Sammlung Nr. 2). 
Lange zur Breite = 1,10: 0,90mm. Beide MaBe knapp. 

Fig. 13 Area aus demselben Uterus wie die der Fig. 9 u. 12 (Sammlung 
Nr. 1). Lange zur Breite = 1,28 : 1,08 mm. 

Fig. 14 Area aus demselben Uterus wie die der Fig. 9, 12 u. 13 (Sammlung 
Nr. 4). Lange zur Breite = 1,37:1,20mm. Das Hinterende eines 
Medianschnittes durch diese Area ist auf Tafel V, Fig. 4, gezeichnet. 

Fig. 15 Area aus demselben Uterus wie diejenigen der Fig. 6 u. 10 (6 Tage 
14 Stunden alt) (Sammlung Nr. 4). Lange zur Breite = 1,17 : 0,90 mm. 


Archiv f. mikr. Anat. Bd. 88. 30 
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Fig. 16 Area von 6 Tagen 20 Stunden, aus demselben Uterus wie die der 
Fig. 8 (Sammlung Nr. 5). Lange zur Breite = 1,20: 0,90mm. Me- 
dianschnitt durch diese Area auf Tafel V, Fig. 5, gezeichnet. 

Fig. 17 Area von 6 Tagen 20 Stunden aus demselben Uterus wie die der 
Fig. 8 u. 16 (Sammlung Nr. 2). Lange zur Breite = 1,20 : 0,90 mm. 
Querschnitte durch das Hinterende sind auf Tafel V, Fig. 6a u. 6b, 
abgebildet. 

Fig. 18 Area von 6 Tagen 20 Stunden aus demselben Uterus, wie die der 
Fig. 8, 16 u. 17 (Sammlung Nr. 4). Lange zur Breite = 1,27 : 1,00 mm, 

Fig. 19 Area von 6 Tagen 20 Stunden aus demselben Uterus wie die der 
Fig. 8,16, 17 u. 18 (Sammlung Nr. 1). Lange zur Breite = 1,29 : 1,03 mm. 

Fig. 20 Area von 7 Tagen 3 Stunden (Sammlung Nr. 1). Lange zur Breite 
= 1,10 : 0,72 mm. 

Fig. 21 Area von 7 Tagen 3 Stunden aus demselben Uterus wie die der 
Fig. 20 (Sammlung Nr. 2). Lange zur Breite = 1,23 : 0,83 mm. Lange 
des Primitivstreifens = 0,83 mm. 

Fig. 22 Area von 7 Tagen 3 Stunden aus demselben Uterus wie die der 
Fig. 20 u. 21 (Sammlung Nr. 3). Lange zur Breite = 1,23 : 0,93 mm. 
Lange des Primitivstreifens = 0,77 mm. Ein Medianschnitt dieser 
Area ist auf Tafel V, Fig. 7, abgebildet. 

Fig. 23 Area von 7 Tagen (Sammlung Nr. 3). Lange zur Breite = 1,27 
: 0,97 mm. Lange des Primitivstreifengebietes = 0,80 mm. 

Fig. 24 Area von 7 Tagen 12 Stunden (Sammlung Bezeichnung A). Lange 
zur Breite = 1,30 : 0,90 mm. 

Fig. 25 Area von 7 Tagen aus demselben Uterus wie die der Fig. 23 (Samm- 
lung Nr. 1). Lange zur Breite = 1,47 : 0,90 mm. Lange des Primitiv- 
streifengebietes = 0,87 mm. 

Fig. 26 Area von 7 Tagen aus demselben Uterus wie die der Fig. 23 u. 25 
(Sammlung Nr. 2). Lange zur Breite = 1,30: 0,90 mm. Lange des 
Primitivstreifengebietes 0,90 mm. 

Fig. 27 Area von 7 Tagen 7 Stunden (Sammlung Nr. 2). Lange zur Breite 
= 1,63 :1,10 mm. Ein Medianschnitt durch diese Area ist auf Tafel V, 
Fig. 8, gezeichnet. 

Fig. 28 Area von 7 Tagen 7 Stunden aus demselben Uterus wie der der 
Fig. 27 (Sammlung Nr. 1). Lange zur Breite = 1,66 : 1,10 mm. * Vor- 
dere Grenze des Mesodermhofes, ** Grenze des Mesodermhofes auBer- 
halb der Area. 

Fig. 29 Area von 7 Tagen 12 Stunden (Sammlung Nr. 3). Lange zur 
Breite = 2,17 :1,20mm. Lange des Primitivstreifengebietes = 1,50mm. 
Aus der Querschnittserie durch diese Area stammen die Bilder der 
Fig. 3a bis 3f der Tafel VI. 

Fig. 30 Area von 7 Tagen 16 Stunden (Sammlung Nr. 2). Lange zur 
Breite = 2,30:1,27 mm. Lange des Primitivstreifengebietes = 1,73 mm. 

Fig. 31 Area von 7 Tagen 16 Stunden aus demselben Uterus wie die der 
Fig. 30 (Sammlung Nr. 4). Lange zur Breite = 2,43:1,10mm. Ein 
Medianschnitt durch diese Area ist auf Tafel VI, Fig. 1, gezeichnet. 
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Tafel IV. 


Kaninchenkeimscheiben (Areae embryonales) bei 30facher VergréBerung 
nach Fixierung in Zenkerscher Flissigkeit. 


Fig. 1 Area von 7 Tagen 16 Stunden aus demselben Uterus wie die der 
Fig. 30 u. 31 der Tafel II] (Sammlung Nr. 3). Lange zur Breite 
= 2,63 : 1,17 mm. Lange des Primitivstreifengebietes = 1,77 mm. 

Fig. 2 Area von 7 Tagen 16 Stunden aus demselben Uterus wie die der 
Fig. 30 u. 31 der Tafel II] und 1 der Tafel IV (Sammlung Nr. 1). Lange 
zur Breite = 2,83 :1,20mm. Lange des Primitivstreifengebietes = 
1,83 mm. Ein Medianschnitt durch diese Area ist auf Tafel VI, Fig. 2, 
gezeichnet. 

Fig. 3 Area von 7 Tagen 16 Stunden aus demselben Uterus wie die der 
Fig. 30 u. 31 der Tafel II] und 1 u. 2 der Tafel 1V (Sammlung Nr. 3). 
Lange zur Breite = 3,00:1,13 mm. Lange des _ Primitivstreifen- 
gebietes = 1,77 mm. 

Fig. 4 Area von 7 Tagen 12 Stunden aus demselben Uterus wie die der 
Fig. 29, Tafel III (Sammlung Nr. 1). Lange zur Breite = 2,50 
:1,20 mm. Lange des Primitivstreifengebietes = 1,40 mm. 

Fig. 5 Area von 7 Tagen 12 Stunden aus demselben Uterus wie die der 
Fig. 29 der Tafel II] und 4 der Tafel IV (Sammlung Nr. 2). Lange 
zur Breite = 2,50:1,10mm. Lange des _ Primitivstreifengebietes 
= 1,03 mm. 

Fig. 6 Area von 7 Tagen 19 Stunden (Sammlung Nr. 4). Lange zur 
Breite = 2,33 : 1,33 mm. Lange des Primitivstreifengebietes = 1,35 mm. 

Fig. 7 Area von 7 Tagen 19 Stunden aus demselben Uterus wie die der 
Fig. 6, Tafel IV (Sammlung Nr. 5). Lange zur Breite = 2,40 : 1,53 mm. 
Lange des Primitivstreifengebietes = 1,40 mm. 

Fig. 8 Area von 7 Tagen 19 Stunden aus demselben Uterus wie die der 
Fig. 6 u. 7, Tafel 1V (Sammlung Nr. 1). Lange zur Breite = 2,40 
:1,33 mm. Zwei Querschnitte durch diese Area sind auf Tafel VI, 
Fig. 4a u. 4b, gezeichnet. 

Fig. 9 Area von 7 Tagen 19 Stunden aus demselben Uterus wie die der 
Fig. 6, 7 u. 8, Tafel lV (Sammlung Nr. 2). Lange zur Breite = 2,60 
: 1,20 mm. Lange des Primitivstreifengebietes = 1,27 mm. 

Fig. 10 Area von 8 Tagen (Sammlung Nr. 2). Lange zur Breite = 2,90 
: 1,23 mm. 

Fig. 11 Area von 7 Tagen 19 Stunden aus demselben Uterus wie die der 
Fig. 6, 7, 8 u. 9, Tafel 1V (Sammlung Nr. 3). Lange zur Breite = 2,23 
: 1,20 mm. Aus der Querschnittserie durch diese Area Fig. 5, Tafel VI. 
Erste Anlage eines Urwirbels. 

Fig. 12 Area von 8 Tagen aus demselben Uterus wie die der Fig. 10 
(Sammlung Nr. 1). Lange zur Breite = 3,10 : 1,10 mm (vorn), 0,90 mm 
in der Mitte und 1,20 mm hinten. Zwei vorn und hinten scharf be- 
grenzte Urwirbel. : 

Fig. 13 Area von 8 Tagen aus demselben Uterus wie die der Fig. 10 u. 12 
(Sammlung Nr. 4). Lange zur Breite = 3,00 : 1,10 mm (vordere Breite). 


30* 
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Zwei vorn und hinten scharf begrenzte Urwirbel; hinter dem zweiten 
ein dritter in Bildung begriffen. * Afterstelle, ** Allantoiswulst. 
Fig. 14 Area von 8 Tagen aus demselben Uterus wie die der Fig. 10, 12 
u. 13 (Sammlung Nr. 3). Lange zur Breite = 2,80 : 1,34 mm (vordere 
Breite). Hinter dem zweiten Urwirbel ein dritter in Bildung begriffen. 
* und ** wie Fig. 13. 

Fig. 15 Area von 7 Tagen 20 Stunden (Sammlung: Totalpraparat). Lange 
= 2,50mm. Drei vorn und hinten scharf begrenzte Urwirbel. 

Fig. 16 Area von 7 Tagen 20 Stunden (Sammlung: Totalpraparat). Lange 
= 2,70mm. Vier vorn und hinten scharf begrenzte Urwirbel. 


Tafel V. 


Schnitte durch Kaninchenkeimscheiben bei 300facher VergréBerung. Die 
VergroBerung betragt also genau das Zehnfache derjenigen der auf den 
Tafeln III] und IV gezeichneten Flachenbilder. 


Fig. 1 Medianschnitt durch die Kaninchenarea der Fig. 1, Tafel III, von 
6 Tagen 7 Stunden, und einer Lange und Breite von je 0,73 mm. Das 
Vorderende des Schnittes (a) ist nach links, das Hinterende (p) nach 
rechts gewendet. 

Fig. 2 Querschnitt durch die Kaninchenarea der Fig. 3, Tafel III, von 
6 Tagen 17 Stunden, einer Lange von 0,80 und einer Breite von 0,78 mm. 

Fig. 3 Querschnitt durch die vordere Halfte des Kaninchenarea der Fig. 9, 
Tafel III, von 6 Tagen 19 Stunden, einer Lange von 1,00 und einer 
Breite von 0,93 mm. 

Fig. 4 Medianschnitt durch den Endwulst der Kaninchenarea der Fig. 14, 
Tafel 111, von 6 Tagen 19 Stunden und einer Lange von 1,37 und 
Breite von 1,20 mm. 

Fig. 5 Medianschnitt durch die Kaninchenarea der Fig. 16, Tafel III, von 
6 Tagen 20 Stunden und einer Lange von 1,20 und Breite von 0,90 mm. 
Obwohl die Area etwas kleiner war als die, welcher der Schnitt der 
Fig. 4 entnommen ist, war sie doch weiter entwickelt. 

Fig. 6 Zwei Querschnitte durch das Hinterende der Area der Fig. 17, 
Tafel II], von 6 Tagen 20 Stunden und einer Lange von 1,20 und Breite 
von 0,90 mm. Der Schnitt der Fig. 6a geht durch den Sichelknoten, 
der der Fig. 6b durch das Vorderende des vom Sichelknoten ausgehenden 
Primitivstreifenrudimentes. 

Fig. 7 Medianschnitt durch die Area der Fig. 22, Tafel 111, von 7 Tagen 
3 Stunden, einer Lange von 1,23 und einer Breite von 0,93 mm. Das 
Vorderende ist nach rechts, das Hinterende nach links gewendet. In- 
folge des Umstandes, daB sich von dieser Area die Zona pellucida nicht 
entfernen lie®, ist dieselbe etwas gekriimmt (im Primitivstreifengebiet 
nach unten gebogen). Ein kleines Stiick der Zona pellucida ist tiber 
dem Hinterende des Primitivstreifens mit gezeichnet, sonst ist sie 
weggelassen. 

Fig. 8 Medianschnitt durch die Area der Fig. 27, Tafel II11, von 7 Tagen 
7 Stunden, einer Lange von 1,63 und einer Breite von 1,10 mm. 
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Tafel VI. 


Schnitte durch Kaninchenkeimscheiben bei 300facher VergréBerung. Die 
VergréBerung betragt also genau das Zehnfache derjenigen der auf den 
Tafeln III und IV gezeichneten Flachenbilder. 


Fig. 1 Medianschnitt durch die Area der Fig. 31, Tafel III, von 7 Tagen 
16 Stunden, einer Lange von 2,43 und einer Breite von 1,10 mm. Vom 
Primitivstreifengebiet ist nur der vorderste Teil mit dem Hensenschen 
Knoten, der auf dem Schnitte eine kleine Einsenkung tragt, gezeichnet. 
Der Kopffortsatz ist dagegen in seiner ganzen Lange gezeichnet. 

Fig. 2 Medianschnitt durch die Area der Fig. 2, Tafel IV, von 7 Tagen 
16 Stunden, einer Lange von 2,83 und einer Breite von 1,20 mm. Auch 
hier ist nur ein kleiner Teil des Primitivstreifengebietes gezeichnet. 
Vom Hensenschen Knoten zieht ein Kanal nach vorne unten. Der 
Kopffortsatz ist schon in groBer Ausdehnung im Begriff, in die untere 
Keimschicht einverleibt zu werden. 

Fig. 3 Sechs Querschnitte durch die Area der Fig. 29, Tafel II1; 3a ist der 
16. Schnitt hinter dem in Fig. 3b abgebildeten, der den Hensenschen 
Knoten trifft; 3b Schnitt durch den Hensenschen Knoten; 3c der vierte 
Schnitt vor dem der Fig. 3b; 3d der siebente Schnitt vor dem der Fig. 3c, 
also der elfte vor 3b; 3e der dritte Schnitt vor dem der Fig. 3d; er ist 
der hinterste Schnitt, der die Einverleibung des Kopffortsatzes und die 
untere Keimschicht zeigt; 3f der vierte Schnitt vor dem der Fig. 3e. 

Fig. 4 Zwei Querschnitte durch die Area der Fig. 8, Tafel 1V, von 7 Tagen 
19 Stunden, einer Lange von 2,40 und einer Breite von 1,33 mm. 
Fig. 4a ist der 21. Schnitt vor dem Vorderende des Hensenschen 
Knotens. Fig. 4b ist der 31. Schnitt vor dem vordersten Schnitt, 
der den Hensenschen Knoten trifft. Er ist der 79. vom Vorderende 
der Area. Im ganzen gehen 110 Schnitte durch die Area zwischen 
Vorderrand und Hensenschen Knoten. Der Schnitt geht durch den 
hellsten Teil der Medullarrinne und trifft das Mesoderm dort, wo 
bald darauf der erste Urwirbel erscheint. 

Fig. 5 Querschnitt durch die Area der Fig. 11, Tafel lV, von 7 Tagen 
19 Stunden, einer Lange von 2,23 und einer Breite von 1,20 mm. Der 
Schnitt trifft den gerade in Bildung begriffenen ersten Urwirbel, 
Er liegt in derselben Querebene, wie der Schnitt der Fig. 4b. Er ist 
der 38. Schnitt vor dem Vorderende des Hensenschen Knotens, der 
88. vom Vorderrande der Area. Zwischen diesem und dem ersten 
Schnitt, der den Hensenschen Knoten zeigt, liegen 126 Schnitte. 


Tafel VII. 


Schnitte durch Kaninchenkeimscheiben bei 300facher VergréBerung. Die 
VergréBerung betragt also genau das Zehnfache derjenigen der auf den 
Tafeln III und IV gezeichneten Flachenbilder. 


Fig. 1 Sechs Querschnitte durch eine Area von 7 Tagen 19 Stunden, mit 
einem vollkommen ausgebildeten Urwirbel, einer Lange von 2,90 und 
einer Breite von 0,97 mm. Fig. 1a der erste Schnitt vor dem Vorder- 
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ende des Hensenschen Knotens; Fig. 1b der dritte Schnitt vor dem- 
selben; Fig. 1c der sechste Schnitt vor demselben; Fig. 1d der neunte 
Schnitt vor demselben; Fig. 1e der 24. Schnitt vor demselben, ungefahr 
in der Mitte zwischen Hensenschem Knoten und erstem Urwirbel; 
Fig. 1f der 48. Schnitt vor dem Hensenschen Knoten. Der Schnitt 
geht durch den ersten Urwirbel. Die Medullarrinne ist jetzt, nach 
der Streckung der Area, in dieser Gegend schmal. Der Abstand zwi- 
schen Hensenschem Knoten und erstem Urwirbel ist gewachsen. 


Fig. 2 Drei Querschnitte durch eine Area von 8 Tagen. Zwei gut aus- 


gebildete, vorn und hinten scharf begrenzte Urwirbel. Lange der 
Area 2,87, Breite 1,10 mm. Fig. 2a: der Schnitt geht durch das Vorder- 
ende des Hensenschen Knotens und ist, von hinten an gerechnet, der 
letzte, der noch eine Verbindung der auBeren Zellschicht mit der 
Chordadarmplatte zeigt; Fig. 2b der zehnte Schnitt vor dem Vorder- 
ende des Hensenschen Knotens. Mitose in der unteren Keimschicht 
ganz links; Fig. 2c der 66. Schnitt vor dem Vorderende des Hensen- 
schen Knotens. Der Schnitt geht durch die Mitte des ersten Ur- 
wirbels. Der Abstand zwischen Hensenschem Knoten und erstem 
Urwirbel ist abermals gewachsen. 


Fig. 3 Querschnitt durch eine Area von 8 Tagen 12 Stunden. Drei vorn 


und hinten scharf begrenzte Urwirbel; hinter dem dritten ein vierter 
in Bildung begriffen. Der Schnitt geht durch das Vorderende des 
ersten Urwirbels. Er ist der 88. vor dem Vorderende des Hensen- 
schen Knotens. Etwa der 78. bis 80. Schnitt trifft die Mitte des ersten 
Urwirbels. Es hat also die Entfernung des ersten Urwirbels vom 
Hensenschen Knoten noch weiter zugenommen. 


Fig. 4 Zwei Querschnitte durch eine Area von 8 Tagen 22 Stunden. Sechs 


bis sieben Urwirbel, davon sechs vorn und hinten scharf begrenzt, hinter 
dem sechsten ein siebenter in Bildung begriffen. Fig. 4a: der Schnitt ist 
der 34. vor dem Vorderende des Hensenschen Knotens, der 33. hinter 
dem letzten Urwirbel; er geht also in der Mitte zwischen erstem Urwirbel 
und Vorderende des Primitivstreifengebietes durch; Fig. 4b: der Schnitt 
geht durch den ersten Urwirbel; Fig. 4c: der Schnitt geht vor der 
Urwirbelregion in der Héhe der paarigen Herzanlage durch die Area. 


Fig. 5 Drei Querschnitte durch eine Area (einen Embryo) von 8 Tagen 


12 Stunden. Acht gut begrenzte Urwirbel. Fig. 5a: der Schnitt geht 
hinter dem letzten Urwirbel, vor dem Primitivstreifen, durch den 
Embryo. Er ist der 45. vor dem Primitivstreifengebiet (dem Vorder- 
ende des Hensenschen Knotens), ungefahr der 30. hinter dem letzten 
Urwirbel; Fig. 5b: Schnitt durch den ersten Urwirbel; Fig. 5c: 
Schnitt vor der Urwirbelregion, dicht hinter der vorderen Darmpforte. 


Fig. 6 Drei Querschnitte durch eine Area (einen Embryo) von zwélf Ur- 


wirbeln. Fig. 6a: Schnitt dicht hinter dem letzten Urwirbel; Fig. 6b: 
Schnitt durch den ersten Urwirbel; Fig. 6c: der Schnitt geht vor 
der Urwirbelregion durch den Embryo und trifft die Mitte der noch 
sehr flachen Gehérgrube und das Herz; beide fallen auBerhalb des 
gezeichneten Teiles des Schnittes. 
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